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緒論  
 
地 球 上 には多 くの生 物 種 が存 在 しており、その多 くは未 だに発 見 、分 類 さ
れていないものと想 像 されるが、現 在 確 認 されているものだけでもおおよそ 1 2 0
万 種 が記 載 されている。（M o r a  e t  a l .  2 0 1 1 ）。そのうちの約 三 分 の二 は昆 虫
を中 心 とする動 物 であり、種 子 植 物 とシダ植 物 を中 心 とする維 管 束 植 物 は約
2 5 万 種 存 在 している。  
種 とは何 かについては、 「ある程 度 同 一 の形 質 が、世 代 を超 えて継 承 され
ている集 団 」という概 念 はあるものの、全 ての生 物 に一 義 的 に当 てはめることの
できる定 義 は今 のところない。近 年 ではＤＮＡ配 列 の相 同 性 に基 づく分 子 遺
伝 学 的 分 類 が主 流 となりつつあるが、高 等 植 物 に限 って言 えば、最 も直 感 的
に分 かりやすい種 の違 いはそれぞれの種 が持 つ独 自 の形 態 ではないだろうか。
山 野 や植 物 園 などに行 き、木 々や草 花 を観 察 すれば、全 体 から細 部 にいた
るまで、多 様 な形 態 が存 在 していることに驚 かされる。また、生 物 分 類 学 の父
と呼 ばれるカール・リンネは、植 物 を花 の雄 蘂 と雌 蘂 の形 により分 類 した。この
分 類 法 は現 在 では使 用 されていないが、形 態 の違 いが植 物 種 の大 きな違 い
であるとの認 識 は、過 去 も現 在 も変 わっていないだろう。  
形 態 形 成 、つまり生 物 の体 がどのように形 作 られるかという視 点 で見 ると、
植 物 は動 物 と大 きく異 なっている。その大 きな違 いの１つは、動 物 は基 本 的 に、
主 要 な器 官 のほとんどを胚 発 生 時 に形 成 し終 え、その後 は各 器 官 が肥 大 成
長 して個 体 が成 長 するのに対 し、植 物 は胚 発 生 時 に基 本 的 な体 制 を作 り終
えた後 も、器 官 を新 たに形 成 し続 け、茎 や葉 の数 や形 を変 えながら成 長 する
点 である。青 々とした葉 を展 開 し続 けていた植 物 がある条 件 下 で突 然 色 鮮 や
かな花 を咲 かせるといった劇 的 な形 態 変 化 は、植 物 の特 徴 的 な性 質 であると
言 っても過 言 ではない。この動 物 と植 物 における形 態 形 成 の違 いは、環 境 に
対 する適 応 戦 略 が動 物 と植 物 で異 なっているためというのが通 説 である。つま
り、動 物 は自 律 的 に行 動 することができるため、自 らの生 存 に不 適 な環 境 にさ
らされた場 合 に、望 ましい環 境 を求 めて移 動 することができるのに対 し、植 物
は自 らの意 志 で移 動 することができないため、周 囲 の環 境 に適 した形 態 へと
自 らを変 化 させることが重 要 であり、そのためには臨 機 応 変 に形 態 形 成 を行 う
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必 要 があるという考 えである。  
植 物 の臨 機 応 変 な形 態 形 成 において中 心 的 役 割 を担 っているのは、「頂
端 分 裂 組 織 （A p i c a l  M e r i s t e m ） 」である（図 1 ）。頂 端 分 裂 組 織 は、葉 と茎 で
形 成 されるシュート系 の頂 端 部 である「茎 頂 」、ならびに根 系 の頂 端 部 である
「根 端 」に存 在 しており、未 分 化 な幹 細 胞 の維 持 および幹 細 胞 から各 器 官 へ
の分 化 が行 われている組 織 である。シュート系 の頂 端 分 裂 組 織 である 「茎 頂
分 裂 組 織 （ S h o o t  A p i c a l  M e r i s t e m ） 」では、その中 心 部 において幹 細 胞 が
細 胞 分 裂 を繰 り返 しており、幹 細 胞 から新 たな幹 細 胞 が複 製 されると同 時 に、
葉 や茎 の基 となる始 原 細 胞 が形 成 される。形 成 された始 原 細 胞 は複 製 され
た幹 細 胞 に押 し出 される形 で茎 頂 分 裂 組 織 の周 縁 部 に移 動 しながら、分 裂
と伸 長 を繰 り返 し、葉 や茎 などの各 器 官 へと分 化 ・成 長 していく。一 般 的 に、
茎 頂 分 裂 組 織 は数 十 個 の細 胞 から成 る非 常 に小 さい組 織 であるため、茎 頂
分 裂 組 織 および分 化 した数 枚 の若 い葉 を合 わせて「頂 芽 （ a p i c a l  b u d ） 」と呼
ん で い る 。 根 系 の 頂 端 分 裂 組 織 で あ る 「 根 端 分 裂 組 織 （ R o o t  A p i c a l  
M e r i s t e m ） 」においても、形 成 される器 官 に違 いはあれども、茎 頂 分 裂 組 織 と
同 様 に幹 細 胞 の維 持 と分 化 が行 われており、分 裂 組 織 とそこから分 化 した根
冠 などをまとめて「根 端 （ r o o t  t i p ） 」と呼 んでいる。茎 頂 分 裂 組 織 、根 端 分 裂
組 織 のどちらにおいても、分 裂 組 織 の中 心 部 で増 殖 した細 胞 が周 縁 部 へと
供 給 され、細 胞 が積 み重 なることでシュート系 と根 系 は分 裂 組 織 の存 在 する
頂 端 側 へと伸 長 する。このように頂 端 －基 部 という 1 本 の主 軸 に沿 って、シュ
ート系 と根 系 がそれぞれ頂 端 側 へ一 方 向 に伸 長 していくことも植 物 の形 態 形
成 の特 徴 である。  
胚 発 生 時 に形 成 される分 裂 組 織 は、先 ほど述 べた茎 頂 分 裂 組 織 と根 端
分 裂 組 織 の２つのみであるが、植 物 体 が成 長 するにつれ、この２つの分 裂 組
織 以 外 にも新 たに分 裂 組 織 が形 成 されるようになる。シュート系 においては、
茎 頂 分 裂 組 織 が茎 、葉 といった器 官 を形 成 して１つのシュート系 を構 築 する
とともに、葉 の腋 に「腋 生 分 裂 組 織 （A x i l l a r y  m e r i s t e m ） 」と呼 ばれる二 次 的
な分 裂 組 織 が形 成 される。この腋 生 分 裂 組 織 は茎 頂 分 裂 組 織 と同 様 に茎
や葉 を形 成 しながら伸 長 して、二 次 的 なシュート系 である「側 枝 」を形 成 する。
側 枝 に形 成 された葉 の腋 には、さらに三 次 的 な腋 生 分 裂 組 織 が形 成 され、
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それらが伸 長 するとまた側 枝 になる。このように茎 頂 分 裂 組 織 によって形 成 さ
れた腋 生 分 裂 組 織 が伸 長 して側 枝 になり、側 枝 がさらに腋 生 分 裂 組 織 を形
成 するという一 連 の現 象 を繰 り返 すことで、植 物 の多 くに見 ることができる高 次
元 的 な繰 り返 し構 造 、いわゆるフラクタル構 造 が構 築 される。  
 
図 1  植 物 の基 本 的 形 態  
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しかし、葉 の腋 に形 成 された全 ての腋 生 分 裂 組 織 が、必 ず成 長 して側 枝
になるわけではない。（もし、形 成 された全 ての腋 性 分 裂 組 織 が伸 長 すれば、
植 物 体 の成 長 とともに側 枝 は指 数 関 数 的 に増 加 し、植 物 体 は茎 と葉 が密 生
したいわゆる「てんぐ巣 症 状 」のような形 態 になるはずである。）実 際 には、ほと
んどの腋 生 分 裂 組 織 は数 枚 の葉 を分 化 させた「腋 芽 」と呼 ばれる状 態 になっ
た後 、成 長 を停 止 して「休 眠 （ d o r m a n c y ） 」と呼 ばれる状 態 になる。休 眠 した
腋 芽 は環 境 条 件 が変 化 した時 や植 物 体 が傷 つくなどした時 に再 び成 長 を開
始 することが知 られている。このように、腋 生 分 裂 組 織 の形 成 ならびに腋 芽 の
成 長 ／休 眠 が高 度 に制 御 されることで、側 枝 のパターンは無 秩 序 になることな
く、植 物 体 全 体 で調 和 の取 れた形 態 を保 っている（B e v e r i d g e  e t  a l .  2 0 0 3 ）。  
側 枝 のパターンは植 物 種 によって大 きく異 なっており、このパターンの形 成
には、成 長 する腋 芽 の数 が大 きく影 響 している。休 眠 する腋 芽 が多 ければ、
一 輪 菊 のように主 軸 がはっきりとした形 態 となり，成 長 する腋 芽 が多 ければ、
小 菊 のように多 数 の枝 を展 開 する形 態 となる。また、成 長 する腋 芽 の数 だけで
はなく、腋 芽 が成 長 するタイミングや植 物 体 における位 置 も、側 枝 のパターン
を決 定 する上 で重 要 な意 味 を持 っている。植 物 形 態 学 で頻 繁 に利 用 されて
いるシロイヌナズナ（A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a ） 、イネ（O r y z a  s a t i v a ）、エンドウマ
メ（ P i s u m  s a t i v u m  L . ）の 3 種 を例 に見 てみると、シロイヌナズナは栄 養 成 長 期
にほとんど茎 が伸 長 しない偽 ロゼット型 と呼 ばれる草 型 であり、栄 養 成 長 期 に
は腋 芽 はほとんど成 長 することがない。しかし、生 殖 成 長 期 に入 ると茎 が伸 長
し始 め、伸 長 した茎 の各 節 と非 伸 長 部 の上 位 数 節 の腋 芽 が成 長 し、側 枝 と
なる（図 2 ） 。対 してイネは、シロイヌナズナと同 じ偽 ロゼット型 の草 型 であるが、
側 枝 は基 本 的 に、栄 養 成 長 期 に非 伸 長 部 の下 位 ～中 位 節 から発 生 し、非
伸 長 部 の上 位 節 や伸 長 部 の節 からはほとんど発 生 することがない（図 2 ）。最
後 にエンドウマメは、シロイヌナズナ、イネと違 って茎 の各 節 間 が伸 長 する直 立
型 の草 型 であるが、側 枝 はイネと同 様 に、下 位 ～中 位 の数 節 から発 生 し、上
位 節 ではほとんどの腋 芽 は伸 長 しない（図 2 ）。  
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図 2  シロイヌナズナ、イネ、エンドウの側 枝 パターン  
主 茎 中 の線 は各 節 、矢 印 は各 節 から伸 長 した側 枝 を示 す。  
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作 物 であるイネにおいては、側 枝 のパターンは形 態 学 的 な意 味 だけではな
く、農 学 的 にも重 要 な意 味 を持 っている。単 子 葉 植 物 であるイネは各 節 に一
枚 ずつ葉 を形 成 し、それぞれの葉 の腋 に 1 つの腋 芽 を形 成 する。他 の植 物 種
と同 様 に、形 成 された腋 芽 が成 長 すると側 枝 になるが、イネを含 む単 子 葉 類
の作 物 種 では、側 枝 のことを特 に「分 げつ」と呼 んでいる。分 げつにはそれぞれ
に穂 が形 成 されるため、分 げつ数 はイネの収 量 構 成 要 素 の１つである 「単 位
面 積 あたりの穂 数 」に強 く影 響 を与 える。そのため、分 げつ数 は、イネの栽 培
において成 長 を判 断 する重 要 な指 標 になっている。栽 培 学 的 には苗 を植 えて
活 着 した後 、分 げつが発 生 する期 間 を分 げつ期 と呼 び、分 げつが一 番 多 くな
った時 期 を最 高 分 げつ期 と呼 ぶ。最 高 分 げつ期 を過 ぎた後 に発 生 した分 げ
つは、穂 をつけない無 効 分 げつになり、枯 死 することが多 い（星 川  1 9 7 5 ） 。従
って、最 高 分 げつ期 までに十 分 かつ最 適 な分 げつ数 を確 保 することが、イネ
の栽 培 技 術 上 での重 要 なポイントだと言 われている。  
分 げつ数 は栽 植 密 度 、施 肥 量 、水 深 、気 温 など様 々な要 因 によって影 響
を受 けるため、分 げつ数 を制 御 している遺 伝 的 背 景 の探 索 には量 的 形 質 座
位 （Q T L ;  Q u a n t i t a t i v e  T r a i t  L o c u s ）解 析 が主 に用 いられてきた（W u  e t  a l .  
1 9 9 9 ,  小 林 ら  2 0 0 2 ,  Y a m a g i s h i  e t  a l .  2 0 0 4 ）。また、Q T L 解 析 とは異 なるア
プローチとして分 子 遺 伝 学 的 な研 究 も進 められており、イネの分 げつ数 を制
御 している遺 伝 子 の一 つとして F I N E  C U L M 1  （F C 1  ）遺 伝 子 が発 見 されて
いる（T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3 ,  G o t o  e t  a l .  2 0 0 5 ）。 f c 1  変 異 体 は腋 芽 の成 長
抑 制 が弱 くなり、分 げつ数 が増 加 した表 現 型 を示 すため、腋 芽 の成 長 を抑
制 する働 きをしていると考 えられている （ T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3 ,  G o t o  e t  a l .  
2 0 0 5 ）。F C 1 遺 伝 子 は T C P ドメインを持 つ転 写 因 子 をコードしており、トウモロ
コシの T E O S I N T E  B R A N C H E D  1 （T B 1 ）遺 伝 子 のオーソログである（D o e b l e y  
e t  a l .  1 9 9 7 ,  T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3 ）。T B 1 遺 伝 子 はトウモロコシの栽 培 化 に寄
与 した Q T L の解 析 から、分 げつを減 少 させるものとして単 離 された遺 伝 子 であ
る（D o e b l e y  a n d  S t e c  1 9 9 1 ,  D o e b l e y  e t  a l .  1 9 9 7 ）。T B 1 遺 伝 子 および F C 1
遺 伝 子 は腋 芽 で発 現 しており、発 現 量 が増 加 すると、腋 芽 の成 長 が抑 制 さ
れる（H u b b a r d  e t  a l .  2 0 0 2 ,  T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3 ）。  
この他 に腋 芽 の成 長 /休 眠 の制 御 において古 くから研 究 されているのが、
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「頂 芽 優 勢 （ a p i c a l  d o m i n a n c e ） 」と呼 ばれる現 象 である（図 3 ）。頂 芽 優 勢 と
は、頂 芽 が存 在 しているときは頂 芽 の成 長 が優 先 され、腋 芽 の成 長 が抑 制 さ
れるという現 象 であり、多 くの高 等 植 物 に存 在 することが知 られている（C l i n e ,  
1 9 9 1 ,  1 9 9 6 ）。物 理 的 な損 傷 により頂 芽 が失 われると、頂 芽 より下 に存 在 する
腋 芽 が成 長 を開 始 することから、腋 芽 の成 長 を抑 制 するシグナルが頂 芽 から
出 ていると古 くから考 えられていた。  
そのシグナルの１つとして考 えられているのが植 物 ホルモンのオーキシンであ
る。T h i m a n n と S k o o g （ 1 9 3 3 ）はソラマメを用 いて、切 除 した頂 芽 の代 わりにオ
ーキシンを塗 布 すると、腋 芽 の成 長 が抑 制 される作 用 があることを明 らかにし
た。またオーキシンの輸 送 阻 害 剤 を頂 芽 の直 下 に塗 布 することで、腋 芽 が成
長 を開 始 することから、頂 芽 から求 基 的 に輸 送 されるオーキシンが腋 芽 の成
長 を抑 制 していると考 えられた （ f o r  r e v i e w s  s e e  S h i m i z u - S a t o  a n d  M o r i  
2 0 0 1 ,  L e y s e r  2 0 0 3 ）。  
オーキシンによる頂 芽 優 勢 の制 御 が発 見 された当 初 は、頂 芽 で生 産 された
オーキシンが、茎 を移 動 して腋 芽 に直 接 入 り、腋 芽 のオーキシン濃 度 を上 昇
させることで腋 芽 の成 長 を抑 制 すると考 えられていた。しかしながら、頂 芽 から
のオーキシンは直 接 腋 芽 に入 ることはないことが明 らかにされ（M o r r i s ,  1 9 7 7 ） 、
オーキシンを直 接 腋 芽 に塗 布 しても成 長 が阻 害 されることはないことも明 らか
になった。さらに、頂 芽 を切 除 することによって腋 芽 の I A A 量 は顕 著 に増 加 す
ることが明 らかになったことから（G o c a l  e t  a l .  1 9 9 1 ）、オーキシンは腋 芽 に直 接
入 って成 長 を抑 制 するのではなく、何 らかの二 次 因 子 を介 して腋 芽 の成 長 を
抑 制 していると考 えられるようになった。  
オーキシンの下 流 で腋 芽 の成 長 を制 御 する因 子 の１つとして考 えられてい
るのが、同 じく植 物 ホルモンの一 種 であるサイトカイニンである（ f o r  r e v i e w  s e e  
C l i n e  1 9 9 1 ） 。サイトカイニンを休 眠 している腋 芽 に直 接 与 えると、頂 芽 が存
在 しているにも関 わらず腋 芽 は成 長 する。また人 為 的 にサイトカイニンの生 合
成 量 を増 加 させた形 質 転 換 体 は、頂 芽 優 勢 が低 下 し、腋 芽 が増 加 した表
現 型 を示 す（M e d f o r d  e t  a l . 1 9 8 9 ,  H e w l e t t  e t  a l .  1 9 9 4 ）。  さらに、頂 芽 を
除 くことによってサイトカイニン合 成 が促 進 され（N o r d s t r o m  e t  a l .  2 0 0 4 ） 、オ
ーキシンを塗 布 することによってサイトカイニンの合 成 が抑 制 されることが報 告 さ
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れており（T a n a k a  e t  a l .  2 0 0 6 ）、近 年 ではサイトカイニンの生 合 成 を抑 制 する
ことが頂 芽 優 勢 におけるオーキシンの役 割 の１つと考 えられるようになった。  
 
図 3  頂 芽 優 勢 とオーキシンの働 き  
( a )  頂 芽 を取 り除 くと 、切 断 面 に近 い腋 芽 が伸 長 する。切 断 面 にオーキシン
を塗 布 すると、腋 芽 の伸 長 は阻 害 される。  
( b )  茎 にオーキシン輸 送 阻 害 剤 を塗 布 すると、その下 の腋 芽 が伸 長 する。  
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さらに近 年 、シロイヌナズナ、エンドウ、ペチュニア、イネを用 いた分 子 遺 伝
学 的 な研 究 により、オーキシンやサイトカイニンとは異 なる新 たな因 子 の存 在 が
明 らかにされてきた。シロイヌナズナの m o r e  a x i l l a r y  b r a n c h i n g  ( m a x ）、エンド
ウの r a m o s u s （ r m s ）、ペチュニアの d e c r e a s e d  a p i c a l  d o m i n a n c e （ d a d ）は側
枝 の増 加 とわい性 を示 す変 異 体 である （ B e v e r i d g e  e t  a l .  1 9 9 6 ,  N a p o l i  
1 9 9 6 ,  S t e r n b e r g  e t  a l .  2 0 0 2 ）。これらの変 異 体 に野 生 型 の地 下 部 を接 木 す
ると、地 上 部 の表 現 型 が回 復 することから、地 下 部 から地 上 部 へ移 動 して腋
芽 の成 長 を抑 制 する新 たなホルモン様 物 質 が存 在 することが明 らかになった
（N a p o l i  1 9 9 6 ,  B e v e r i d g e  e t  a l .  1 9 9 7 ,  F o o  e t  a l .  2 0 0 1 ,  T u r n b u l l  e t  a l .  
2 0 0 2 ）。  
シロイヌナズナにおいて、この新 規 ホルモン様 物 質 が腋 芽 の成 長 を抑 制 す
るためには少 なくとも M A X 1、M A X 2、M A X 3、M A X 4 の 4 遺 伝 子 が必 要 である
ことが明 らかになった（ S t i r n b e r g  e t  a l .  2 0 0 2 ,  T u r n b u l l  e t  a l .  2 0 0 2 ）。また、
エンドウにおいては R M S 1、R M S 2、R M S 3、R M S 4、R M S 5 の 5 遺 伝 子 が新 規 ホ
ルモン様 物 質 の経 路 で働 いていることが明 らかになった（M o r r i s  e t  a l .  2 0 0 1 ）。
さらに、シロイヌナズナを用 いた接 木 の組 み合 わせ実 験 から M A X 1 、M A X 3 、
M A X 4 は新 規 ホルモン様 物 質 の生 合 成 に関 わっていると考 えられ、 F - b o x  
L e u c i n e - R i c h  R e p e a t タンパク質 をコードする M A X 2 は受 容 もしくは伝 達 に関
わっている と考 えられた （ S t i r n b e r g  e t  a l .  2 0 0 2 ,  T u r n b u l l  e t  a l .  2 0 0 2 ,  
B o o k e r  e t  a l .  2 0 0 5 ）。M A X 3 と M A X 4 はカロテノイド酸 化 開 裂 酵 素 （C C D ；
C a r o t e n o i d  C l e a v a g e  D i o x y g e n a s e ）である C C D７および C C D 8 をコードして
おり、新 規 ホルモン様 物 質 はカロテノイドから合 成 される可 能 性 が強 く示 唆 さ
れた（ S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 3 ,  B o o k e r  e t  a l .  2 0 0 4 ,  S c h w a r t z  e t  a l .  2 0 0 4 ）。
カロテノイド蓄 積 型 大 腸 菌 株 に C C D 7 を発 現 させると、トランス型 βカロテンが
代 謝 され、さらにその代 謝 産 物 が C C D 8 により分 解 されて、 1 3 アポβカロテン
が生 成 されることが明 らかになっているため（ S c h w a r t z  e t  a l .  2 0 0 4 ） 、M A X 4
（C C D 8 ）は M A X 3 （C C D 7 ）の下 流 で新 規 ホルモン様 物 質 の生 成 に関 与 して
いると考 えられている。  
エンドウの R M S 1 遺 伝 子 とペチュニアの D A D 1 遺 伝 子 は M A X 4 のオーソロ
グであることが明 らかになっており （ S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 3 ,  S n o w d e n  e t  a l .  
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2 0 0 5 ）、さらに R M S 4 が M A X 2 の、R M S 5 が M A X 3 のそれぞれオーソログである
ことが明 らかになった（ J o h n s o n  e t  a l .  2 0 0 6 ）。これらの結 果 は新 規 ホルモン様
物 質 による腋 芽 の成 長 抑 制 がシロイヌナズナ、エンドウ、ペチュニアといった高
等 植 物 種 間 で保 存 されていることを示 している。  
そこで、イネの分 げつ制 御 においても、シロイヌナズナ、エンドウ、ペチュニア
と同 様 に新 規 ホルモン様 物 質 による腋 芽 の成 長 抑 制 が関 与 していると考 え、
イネの分 げつ制 御 機 構 を分 子 遺 伝 学 的 に明 らかにするために、 m a x 、 r m s 、
d a d  変 異 体 と同 様 にわい性 と側 枝 の増 加 という２つの表 現 型 を示 す変 異 体
に つ い て 解 析 を 始 め た 。 イ ネ の 総 合 デ ー タ ベ ー ス で あ る O r y z a b a s e
（ h t t p : / / w w w . s h i g e n . n i g . a c . j p / r i c e / o r y z a b a s e / ）には突 然 変 異 体 に関 す
るデータベースがあり、その中 にはわい性 と分 げつ数 の増 加 の両 方 の表 現 型
を 示 す 「 分 げ つ わ い 性 変 異 体 （ T i l l e r i n g  D w a r f ） 」 が 登 録 さ れ て い る
（K i n o s h i t a  a n d  T a k a h a s h i  1 9 9 1 ）。これまでに、分 げつわい性 変 異 体 のうち、
顕 著 に分 げつ数 が増 加 する 5 つの劣 勢 変 異 体 d w a r f 3 （ d 3 ；分 げつわい稲 ）、
d w a r f 1 0 （ d 1 0 ；奇 形 晩 神 力 ） 、 d w a r f 1 4 （ d 1 4 ；上 川 分 わい） 、 d w a r f 1 7 （ d 1 7 ；
多 分 げつ型 ）、 d w a r f 2 7 （ d 2 7 ；分 げつ稲 ）について解 析 し、これらの変 異 体 で
は腋 芽 の形 成 は正 常 で、腋 芽 の休 眠 が弱 くなることで分 げつが増 加 している
ことを明 らかにしている（ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5 ）。さらに d 3 の原 因 遺 伝 子 を単
離 し、D 3 が F - b o x  L R R タンパク質 をコードしており、M A X 2 / R M S 4 のオーソロ
グであることを明 らかにしている（ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5 ）。しかし、残 る d 1 0、 d 1 4、
d 1 7、 d 2 7 変 異 体 は原 因 遺 伝 子 が解 明 されていなかった。そこで著 者 はイネの
分 げつ制 御 機 構 を分 子 遺 伝 学 的 に解 明 するこ とを目 的 として 、 d 3 、 d 1 0 、
d 1 4 変 異 体 を中 心 に表 現 型 の解 析 と分 子 遺 伝 学 的 な解 析 を行 った。第 1
章 においては、表 現 型 の解 析 および d 1 0、 d 1 4 の原 因 遺 伝 子 の単 離 と発 現
解 析 、ならびに、イネにおける頂 芽 優 勢 と D 3、D 1 0、D 1 4 遺 伝 子 の関 連 につ
いて述 べる。その後 、著 者 を含 む研 究 グループは新 規 ホルモン様 物 質 が「スト
リゴラクトン」であることを明 らかにしたため（U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 7 ）、第 ２章 では
ストリゴラクトン経 路 における D 1 4 遺 伝 子 の機 能 解 析 を中 心 に述 べる。最 後 に
第 ３章 ではストリゴラクトンの新 たな機 能 としてイネの根 の成 長 に及 ぼす影 響 に
ついて解 析 した結 果 を述 べる。  
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第 １ 章  
イネ分 げつわい性 変 異 体 の表 現 型 解 析 および分 子 遺 伝学 的解 析  
 
1-1  序 論  
イ ネ は 人 類 に と っ て 重 要 な 作 物 で あ り 、 そ の 分 げ つ 性 は 収 量 に 強
く 影 響 す る こ と が 知 ら れ て い た た め 、 イ ネ の 分 げ つ に つ い て は 古 く
か ら 作 物 学 的 な 研 究 が 進 め ら れ て き た 。 ま た 、 近 年 で は 遺 伝 学 的 な
研 究 も 進 め ら れ 、 分 げ つ 数 に 影 響 す る Q T L の 解 析 が 進 め ら れ て い る
他 （ W u  e t  a l .  1 9 9 9 ,  小 林 ら  2 0 0 2 ,  Y a m a g i s h i  e t  a l .  2 0 0 4）、 分 げ
つ 数 を 制 御 す る 遺 伝 子 f i n e  c u l m  1  ( f c 1 )も 単 離 さ れ て い た も の の
（ T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3）、 イ ネ の 分 げ つ 制 御 に お け る 分 子 遺 伝 学 的 メ
カ ニ ズ ム は ほ と ん ど 明 ら か に な っ て い な か っ た 。 イ ネ の 総 合 デ ー タ
ベ ー ス で あ る O r y z a b a s e（ o n l i n e :  h t t p : / / w w w .  s h i g e n . n i g . a c . j p /  
r i c e / o r y z a b a s e /）に は 突 然 変 異 体 に 関 す る デ ー タ ベ ー ス が あ り 、そ
の 中 に は 桿 長 が 短 く な る 「 わ い 性 」 と 、 分 げ つ 数 の 増 加 （ 多 分 げ つ
性 ）の 両 方 の 表 現 型 を 示 す「 分 げ つ わ い 性 変 異 体（ T i l l e r i n g  D w a r f）」
が 登 録 さ れ て い る （ K i n o s h i t a  a n d  T a k a h a s h i  1 9 9 1）。 分 げ つ わ い 性
変 異 体 の う ち 、顕 著 に 分 げ つ 数 が 増 加 す る 5 つ の 劣 勢 変 異 体 d w a r f 3
（ d 3；分 げ つ わ い 稲 ）、 d w a r f 1 0（ d 1 0；奇 形 晩 神 力 ）、 d w a r f 1 4（ d 1 4；
上 川 分 わ い ）、 d w a r f 1 7（ d 1 7； 多 分 げ つ 型 ）、 d w a r f 2 7（ d 2 7； 分 げ つ
稲 ） に つ い て 解 析 し た 結 果 、 こ れ ら の 変 異 体 （ 以 降 、 ま と め て d 変
異 体 と 呼 ぶ ） で は 腋 芽 の 形 成 は 正 常 で あ り 、 通 常 は 休 眠 す る 腋 芽 が
伸 長 し た 結 果 と し て 分 げ つ が 増 加 し て い る こ と を 既 に 報 告 し て い る
（ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。 さ ら に d 3 の 原 因 遺 伝 子 を 単 離 し 、 D 3 が
F - b o x  L R R タ ン パ ク 質 を コ ー ド し て お り 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ 、 エ ン ド
ウ マ メ に お い て 腋 芽 の 休 眠 制 御 に 関 与 し て い る こ と が 明 ら か に な っ
て い た M A X 2 / R M S 4 の オ ー ソ ロ グ で あ る こ と を 報 告 し て い る
（ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。  
こ れ ら の 結 果 か ら 、 d 変 異 体 の 原 因 遺 伝 子 で あ る D 3、 D 1 0、 D 1 4、
D 1 7、D 2 7 は 腋 芽 の 休 眠 制 御 に 関 与 し て い る こ と が 示 唆 さ れ て い た が 、
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そ れ ぞ れ の 遺 伝 子 が ど の よ う に 腋 芽 の 休 眠 制 御 に 関 与 し て い る の か
は 不 明 で あ っ た 。ま た 、残 る d 1 0、 d 1 4、 d 1 7、 d 2 7 変 異 体 の 原 因 遺 伝
子 は 解 明 さ れ て い な か っ た 。そ こ で 、 d 1 0、 d 1 4 変 異 体 の 原 因 遺 伝 子
を 単 離 し 、分 子 遺 伝 学 的 解 析 を 用 い て D 3、D 1 0、D 1 4 の 機 能 を 解 明 す
る こ と を 試 み た 。さ ら に 、頂 芽 優 勢 と D 3、 D 1 0、 D 1 4 の 関 係 に つ い て
解 明 す る こ と を 目 指 し 、 イ ネ の 頂 芽 優 勢 に つ い て も 解 析 を 行 っ た 。  
 
1-2  材 料 と 実 験 方 法  
1 - 2 - 1  植 物 体 材 料  
本 研 究 で は イ ネ の 野 生 型 と し て O r y z a  s a t i v a  c v .  S h i o k a r i（ シ
オ カ リ ） と O r y z a  s a t i v a  c v .  T a i c h u n g 6 5（ 台 中 6 5 号 ） を 用 い た 。
d w a r f  3 - 1  ( d 3 - 1 )、 d w a r f  1 0 - 1  ( d 1 0 - 1 )、 d w a r f  1 4 - 1  ( d 1 4 - 1 )、 d w a r f  
1 7 - 1 ( d 1 7 - 1 )、 d w a r f  2 7 - 1  ( d 2 7 - 1 )は 、 シ オ カ リ を 遺 伝 的 背 景 と す る
I d 系 統 （ K i n o s h i t a  a n d  T a k a h a s h i  1 9 9 1） を 用 い た 。 I d 系 統 は 高 牟
禮 逸 朗 博 士 （ 北 海 道 大 学 ） よ り 提 供 し て い た だ い た 。 d w a r f  1 0 - 2  
( d 1 0 - 2 )  は イ ネ ゲ ノ ム リ ソ ー ス セ ン タ ー よ り 得 た O r y z a  s a t i v a  c v .  
N i p p o n b a r e（ 日 本 晴 ） の 組 織 培 養 由 来 の 集 団 か ら 得 た 。 f i n e  c u l m  1
変 異 体 と し て 台 中 6 5 号 を 遺 伝 的 背 景 と す る f c 1 - 1（ T a k e d a  e t  a l .  
2 0 0 3） と O r y z a  s a t i v a  c v .  N o u r i n  8（ 農 林 8 号 ） を 遺 伝 的 背 景 と
す る f c 1 - 2 を 用 い た 。 f c 1 - 1 は 上 口 智 治 博 士 （ 名 古 屋 大 学 ） よ り 提
供 し て い た だ い た 。 f c 1 - 2 は 根 本 圭 介 博 士 （ 東 京 大 学 ） よ り 提 供 し
て い た だ い た 。  
D 1 0 遺 伝 子 な ら び に D 1 4 遺 伝 子 の マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に
は d 1 0 - 1 な ら び に d 1 4 - 1 と O r y z a  s a t i v a  c v .  K a s a l a t h  （ カ サ ラ ス ）
の 交 配 第 2 世 代 の 中 か ら 、 d 1 0 - 1 お よ び d 1 4 - 1 の 表 現 型 を 示 す 個 体
を 選 抜 し て 解 析 に 用 い た 。 d 1 0 - 1 な ら び に d 1 4 - 1 と カ サ ラ ス の 交 配
は 前 川 雅 彦 博 士 （ 岡 山 大 学 ） に 行 っ て い た だ い た 。 表 現 型 の 解 析 に
用 い た 植 物 は 佐 々 木 （ 1 9 9 9） に 従 っ て 、 夏 季 の 温 室 で 育 成 し た 。 そ
の 他 の 解 析 に 用 い た 植 物 体 は 温 室 ま た は 人 工 気 象 室 （ 2 5  ℃ 、 1 6 時
間 明 条 件 、 8 時 間 暗 条 件 ） で 育 成 し た 。  
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1 - 2 - 2  イ ネ の 形 質 転 換  
 イ ネ の 形 質 転 換 は 寺 田 （ 2 0 0 5） に 従 い 、 イ ネ 種 子 か ら 誘 導 し た カ
ル ス に 、 形 質 転 換 用 ベ ク タ ー を 導 入 し た ア グ ロ バ ク テ リ ウ ム
（ A g r o b a c t e i r u m  t u m e f a c i e n s ,  E H A 1 0 4 株 ） を 感 染 さ せ 、 目 的 の 形
質 転 換 体 を 得 た 。  
 
1 - 2 - 3  ベ ク タ ー の 作 成  
1 - 2 - 3 - 1  F C 1  p r o m o t e r : : G U S ベ ク タ ー  
 G A T E W A Y  C l o n i n g（ I n v i t r o g e n ,  中 川  2 0 0 5）を 利 用 し て 作 成 し た 。
5’ - C A C C A C G A C G G A T C C T A G T T G G A G - 3’ お よ び 5’ - C T T T A C T G A T  
G G G A C T C C T T - 3’ の プ ラ イ マ ー セ ッ ト を 用 い て 、 日 本 晴 の ゲ ノ ム D N A
を 鋳 型 と し て P C R を 行 い 、 約 3 . 1  k b p の D N A を F C 1  p r o m o t e r 配 列 と
し て 得 た 。 得 ら れ た F C 1  p r o m o t e r 配 列 を p E N T R / D - T O P O  C l o n i n g  K i t
（ I n v i t r o g e n 製 ）を 利 用 し て p E N T R ベ ク タ ー に 導 入 し 、エ ン ト リ ー
ベ ク タ ー を 得 た 。デ ィ ス テ ィ ネ ー シ ョ ン ベ ク タ ー に は 中 川 強 博 士 (島
根 大 学 )よ り 提 供 し て い た だ い た p G W B 3（ n o  p r o m o t e r ,  G U S） を 用 い
た 。 制 限 酵 素 X h o I（ T a k a r a 製 ） で 切 断 し た エ ン ト リ ー ベ ク タ ー と 、
デ ィ ス テ ィ ネ ー シ ョ ン ベ ク タ ー で L R 反 応 を 行 い 、F C 1  p r o m o t e r : : G U S
ベ ク タ ー を 得 た 。 L R 反 応 に は L R  c l o n a s e（ I n v i t r o g e n 製 ） を 用 い
た 。  
 
1 - 2 - 3 - 2  d 1 0 - 1 相 補 用 ベ ク タ ー  
 イ ネ の B A C ク ロ ー ン O S J N B a 0 0 1 4 k 0 8 を S p e I（ T a k a r a 製 ）に よ っ て
切 断 し 、 0 . 5 %  ア ガ ロ ー ス ゲ ル で 電 気 泳 動 し て D N A 断 片 を 分 離 し た 。
ア ガ ロ ー ス ゲ ル か ら O s C C D 8 と そ の 上 流 お よ び 下 流 配 列 を 含 む 約 6 . 7  
k b p の D N A 断 片 を 回 収 し て 、 S p e I で 切 断 し て 脱 リ ン 酸 化 し た p P Z P
ベ ク タ ー ( H a j d u k i e w i c z  e t  a l .  1 9 9 4 )  に ラ イ ゲ ー シ ョ ン し た 。 ラ イ
ゲ ー シ ョ ン に は T 4  D N A  L i g a s e（ T a k a r a） を 用 い 、 脱 リ ン 酸 化 に は
A l k a l i n e  P h o s p h a t a s e（ T a k a r a 製 ） を 用 い た 。 最 終 的 に 得 ら れ た バ
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イ ナ リ ー ベ ク タ ー を d 1 0 - 1 相 補 用 ベ ク タ ー と し て 用 い た 。  
 
1 - 2 - 3 - 3  d 1 4 - 1 相 補 用 ベ ク タ ー  
 イ ネ の B A C ク ロ ー ン O S J N B a 0 0 0 9 J 1 3 を B a m H I お よ び X b a I  （ T a k a r a
製 ）に よ っ て 切 断 し 、0 . 5 %  ア ガ ロ ー ス ゲ ル で 電 気 泳 動 し て D N A 断 片
を 分 離 し た 。 ア ガ ロ ー ス ゲ ル か ら D 1 4 候 補 遺 伝 子 と そ の 上 流 お よ び
下 流 配 列 を 含 む 約 4 . 9  k b p の D N A 断 片 を 回 収 し て 、B a m H I お よ び X b a I  
で 切 断 し た p P Z P ベ ク タ ー ( H a j d u k i e w i c z  e t  a l .  1 9 9 4 )  に ラ イ ゲ ー
シ ョ ン し た 。 ラ イ ゲ ー シ ョ ン 、 脱 リ ン 酸 化 は 前 述 の 方 法 で 行 っ た 。
最 終 的 に 得 ら れ た バ イ ナ リ ー ベ ク タ ー を d 1 4 - 1 相 補 用 ベ ク タ ー と し
て 用 い た 。  
 
1 - 2 - 3 - 4  D 1 0  p r o m o t e r : : G U S ベ ク タ ー  
 5’ - C A C C A G C A C A C A T G C A A G A A C G T C - 3’ お よ び 5’ - C T G C A G C A T A G C -  
G G G A G A C - 3’ の プ ラ イ マ ー セ ッ ト を 用 い て 、日 本 晴 の ゲ ノ ム D N A を 鋳
型 と し て P C R を 行 い 、 約 3 . 0  k b p の D N A を D 1 0  p r o m o t e r 配 列 と し て
得 た 。 得 ら れ た D 1 0  p r o m o t e r 配 列 を 用 い て 、 F C 1  p r o m o t e r : : G U S と
同 様 の 方 法 で 、 D 1 0  p r o m o t e r : : G U S ベ ク タ ー を 作 成 し た 。  
 
1 - 2 - 3 - 5  D 1 4  p r o m o t e r : : G U S ベ ク タ ー  
 5’ - G G A T C C C C T T G T C T A A G A C C - 3’ お よ び  5’ - C A C A C C A G C G C G G -  
C G G A T T G - 3’ の プ ラ イ マ ー セ ッ ト を 用 い て 、 B A C ク ロ ー ン
O S J N B a 0 0 0 9 J 1 3 を 鋳 型 と し て P C R を 行 い 、 約 2 . 7  k b p の D N A を D 1 4  
p r o m o t e r 配 列 と し て 得 た 。 得 ら れ た D 1 4  p r o m o t e r 配 列 を 用 い て 、
F C 1  p r o m o t e r : : G U S 、 D 1 0  p r o m o t e r : : G U S と 同 様 の 方 法 で 、 D 1 4  
p r o m o t e r : : G U S ベ ク タ ー を 作 成 し た 。  
 
1 - 2 - 3 - 6  3 5 S : : D 1 0： G F P  
 G A T E W A Y  C l o n i n g（ I n v i t r o g e n ,  中 川  2 0 0 5）を 利 用 し て 作 成 し た 。
播 種 後 1 3 日 の d 3 - 1 変 異 体 の 地 上 基 部 よ り 採 取 、合 成 し た c D N A を テ
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ン プ レ ー ト に し て 、D 1 0 遺 伝 子 の 翻 訳 領 域 を P C R（ 9 5  ℃・3 0 秒：6 0  ℃・
3 0 秒 ： 7 2  ℃ ・ 2 分 、 3 0 サ イ ク ル ） で 増 幅 し た 。
5’ - C A C C A T G T C T C C C G C T A T G C T G C - 3’ 、5’ - C T T G C T G T T C C T T T T C C T G G - 3’
を プ ラ イ マ ー 配 列 と し て 使 用 し た 。 増 幅 し た 産 物 を p E N T R / D - T O P O  
C l o n i n g  K i t（ I n v i t r o g e n 製 ）を 利 用 し て p E N T R ベ ク タ ー に 導 入 し 、
エ ン ト リ ー ク ロ ー ン を 作 成 し た 。 デ ィ ス テ ィ ネ ー シ ョ ン ベ ク タ ー に
は 中 川 強 博 士 (島 根 大 学 )よ り 提 供 し て い た だ い た p G W B 5（ 3 5 S  p r o -
m o t e r ,  C s G F P） を 用 い た 。 制 限 酵 素 X h o I  ( T a k a r a 製 )で 切 断 し た デ
ィ ス テ ィ ネ ー シ ョ ン ベ ク タ ー と 作 成 し た エ ン ト リ ー ク ロ ー ン を 用 い
て L R 反 応 を 行 い 、 3 5 S : : D 1 0： G F P ベ ク タ ー を 得 た 。 L R 反 応 に は L R  
c l o n a s e（ I n v i t r o g e n 製 ） を 用 い た 。  
 
1 - 2 - 4  G U S 染 色  
 F C 1  p r o m o t e r : : G U S 形 質 転 換 体 の 地 上 基 部 、 D 1 0  p r o m o t e r : : G U S
形 質 転 換 体 の 地 上 基 部 お よ び 根 、 D 1 4  p r o m o t e r : : G U S 形 質 転 換 体 の
地 上 基 部 、に G U S 染 色 溶 液 を 2 4 時 間 浸 透 さ せ て G U S 活 性 の あ る 細 胞
を 染 色 し た 。 染 色 し た 組 織 は 7 0 %エ タ ノ ー ル 溶 液 に 2 日 間 浸 漬 し て
透 明 化 し た 後 、 実 体 顕 微 鏡 で 観 察 し た 。 G U S 染 色 溶 液 の 作 成 は 槻 木
ら  ( 2 0 0 5 )に 従 っ た 。  
 
1 - 2 - 5  マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ  
 d 1 0 - 1 な ら び に d 1 4 - 1 変 異 体 と カ サ ラ ス の 交 配 第 2 世 代 よ り 得 ら
れ た 変 異 体 の 葉 か ら 簡 易 抽 出 法 （ 川 崎  1 9 9 7） に よ っ て ゲ ノ ム D N A
を 採 取 し 、 S i m p l e  S e q u e n c e  R e p e a t（ S S R）マ ー カ ー（ M c C o u c h  e t  a l .  
2 0 0 2）お よ び d e r i v e d  C A P S（ d C A P S）マ ー カ ー の P C R に 用 い た 。d C A P S
マ ー カ ー は S h e n  e t  a l .  ( 2 0 0 4 )お よ び 決 定 し た 塩 基 配 列 （ 後 述 ） を
も と に 作 成 し た 。 D 1 4 遺 伝 子 の マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に 用 い
た I M 4 は 後 述 の 方 法 で 塩 基 配 列 を 決 定 し 、 一 塩 基 置 換 を 検 出 し た 。
S S R お よ び d C A P S マ ー カ ー の P C R は E x T a q（ T a k a r a）を 用 い て 、9 5  ℃・
3 0 秒 ： 5 5  ℃ ・ 3 0 秒 ： 7 2  ℃ ・ 1 分 の 条 件 で 3 0 サ イ ク ル 行 っ た 。 増
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幅 産 物 お よ び 制 限 酵 素 処 理 し た 産 物 を 4 %の ア ガ ロ ー ス （ S o l a n a 製 ）
で 電 気 泳 動 し 、 エ チ ジ ウ ム ブ ロ マ イ ド （ 0 . 5  μ g/ m l） で 染 色 し て 多
型 を 確 認 し た 。  
 
1 - 2 - 5 - 1  D 1 0 遺 伝 子 の マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ 用 プ ラ イ マ ー  
R M 2 4 3  S S R  F : 5’ - G A T C T G C A G A C T G C A G T T G C - 3’  
R : 5’ - A G C T G C A A C G A T G T T G T C C - 3’  
R M 5 6 3 8  S S R  F : 5’ - G G C T T C C T C A T C G C C A T C - 3’  
R : 5’ - C T G A G C A G C A T T C C A G T C T G - 3’  
R M 2 3 7  S S R  F : 5’ - C A A A T C C C G A C T G C T G T C C - 3’  
R : 5’ - T G G G A A G A G A G C A C T A C A G C - 3’  
R M 8 0 9 7  S S R  F : 5’ - T A C A T A C A C G T T C A T G T G C C - 3’  
R : 5’ - C G A G C G T A G G A A G A C T A C C - 3’  
M 1 1 5 2  S S R  F : 5’ - T G G G T G A G T T T T C T G A A G C A - 3’  
  R : 5’ - A G G C C T A G C C T T C A C C C T A A - 3’  
M 1 1 8 2  S S R  F : 5’ - G C T T T A A T A C G C A A G G C A G A A - 3’  
  R : 5’ - G T C C A G A T C G A C C A C T T C G T - 3’  
I M 1  S S R  F : 5’ - C C A A A A T A A A T T T T A C C A A A T T T T G A C - 3’  
  R : 5’ - A A G A A A A A G A A C C C A A C T T C T G G - 3’  
R M 1 0 9 5  S S R  F : 5’ - C A G G T G C T G C C T C G A G A A C - 3’  
  R : 5’ - A A T C G T G T G A C A G C C T G A T G - 3’  
I M 2  S S R  F : 5’ - G T C G T T C T C T C G G G A C A G G - 3’  
  R : 5’ - A G G C T A C T C A C C G T G T G A C C - 3’  
I M 3  S S R  F : 5’ - C C T G C C T A G T G G A C C G A G T - 3’  
  R : 5’ - C C A T C T C T G C T C C C T C T C A G - 3’  
R M 3 4 1 1  S S R  F : 5’ - C G T C C T C C A G A T G G T C C A C - 3’  
  R : 5’ - A T G G G A C T C C C G T A C T C C T C - 3’  
 
1 - 2 - 5 - 2  D 1 4 遺 伝 子 の マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ 用 プ ラ イ マ ー  
R M 4 1 0 8  S S R  F : 5’ - G T C C C T C G C T T T A T A T C T A G - 3’  
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  R : 5’ - C A A C T C T G C T A A A C G A A T T A - 3’  
M 3 0 1 4   S S R  F : 5’ - A A T C C G G T T G A G G T T G A C A C - 3’  
  R : 5’ - A T T T C A G T T C G G C G A G A G G - 3’  
M 3 0 2 0   S S R  F : 5’ - G A A T G C A C T T A G G G T C A A A A G - 3’  
  R : 5’ - A A C T T G G C G T G G C A C A T A T T - 3’  
R M 2 3 2   S S R  F : 5’ - C C G G T A T C C T T C G A T A T T G C - 3’  
  R : 5’ - C C G A C T T T T C C T C C T G A C G - 3’  
M 3 0 6 9   S S R  F : 5’ - A G G G A C G A A T G G A G T A T T A C G - 3’  
  R : 5’ - A A G A A T T G C C G G T C T C A A T G - 3’  
R M 1 6   S S R  F : 5’ - C G C T A G G G C A G C A T C T A A A - 3’  
  R : 5’ - A A C A C A G C A G G T A C G C G C - 3’  
R M 5 5  S S R  F : 5’ - C C G T C G C C G T A G T A G A G A A G - 3’  
  R : 5’ - T C C C G G T T A T T T T A A G G C G - 3’  
M 3 0 2 6  S S R  F : 5’ - T G A G T T A A A C C C C T G A A A A C A G - 3’  
  R : 5’ - C C C A T T G A T T G T T C T C G A A A G - 3’  
M 3 0 2 9  S S R  F : 5’ - A G A G C G A A A C C C T A G G C A A C - 3’  
  R : 5’ - C A A T C C T A G C T A T A A C C T G G A C A - 3’  
I M 1  S S R  F : 5’ - G A T G T C G C G A A A C A A A A T C C - 3’  
  R : 5’ - C G T C C G T A G C T A A A A G A C T G - 3’  
I M 2  d C A P S  ( S c a I )  F : 5’ - C C C A A T A T T T C A G T T A G T G G T G A - 3’  
   R : 5’ - G C T A G G A G A A T T G G G G G T T T - 3’  
I M 3  d C A P S ( P m a C I )  F : 5’ - C A G C C G G A C T A A A A T C T T T C T T - 3’  
   R : 5’ - C T G C T G C T C G G G C T A C T G - 3’  
I M 4 一 塩 基 置 換  F : 5’ - T T C A A A C T C G A C G T G T G G A C - 3’  
   R : 5’ - C G T T C G G T C T T T T T G G T C T C - 3’  
I M 5  d C A P S ( S p h I )   F : 5’ - T C G C T A G C T A C T T T T C T G A T G C G G A T G C A T G - 3’   
   R : 5’ - T G T G T T T T G T C C G A T T G A C C - 3’  
I M 6  d C A P S ( S s p I )  F : 5’ - C C C A C A T T T T G A A A T T C A A G G C G T G T A A T A - 3’  
   R : 5’ - G T C A A C C C A A T G A G G C A A A T - 3’  
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1 - 2 - 6  D N A 塩 基 配 列 の 決 定  
 C T A B 法 （ 番  1 9 9 7） に よ っ て 採 取 し た ゲ ノ ム D N A を テ ン プ レ ー ト
に し て 、 P C R ダ イ レ ク ト シ ー ク エ ン ス を お こ な っ た 。 D 1 0 お よ び D 1 4
配 列 の P C R 産 物 を テ ン プ レ ー ト に し て 、 B i g D y e  T e r m i n a t o r  v 3 . 1  
( A p p l i e d  B i o s y s t e m s 製 )  を 用 い た シ ー ク エ ン ス P C R（ 9 6  ℃・ 1 0 秒 ：
5 0  ℃・5 秒：6 0  ℃・4 分 、2 5 サ イ ク ル ）を 行 っ た 。そ の 後 、3 1 0 0  G e n e t i c  
A n a l y z e r  ( A p p l i e d  B i o s y s t e m s 製 )  を 用 い て 塩 基 配 列 を 決 定 し 、
G e n e t y x - w i n  v e r . 5  ( S o f t w a r e  D e v e l o p m e n t  C o r p o r a t i o n 製 )  を 用
い て 配 列 の 比 較 を 行 っ た 。  
 
1 - 2 - 7  R T - P C R  
 播 種 後 1 4 日 （ 第 4 葉 抽 出 中 ） の 植 物 体 か ら 成 熟 葉 身 、 根 、 根 端 、
第 2 節 の 腋 芽 、 茎 頂 を 採 取 し た 。 第 1 節 の 腋 芽 は 第 3 葉 抽 出 中 の 個
体 よ り 採 取 し た 。 穂 ば ら み 期 の 野 生 型 よ り 穂 を 採 取 し た 。 d  変 異 体
と f c 1 の 基 部 は 播 種 後 1 4 日 の 個 体 か ら 、冠 根 を 含 ま な い よ う に 採 取
し た 。採 取 し た サ ン プ ル を 凍 結 粉 砕 し 、t o t a l  R N A を 抽 出 し た 。t o t a l  
R N A の 抽 出 に は R n e a s y  P l a n t  m i n i k i t（ Q I A G E N 製 ） ま た は A g i l e n t  
P l a n t  R N A  I s o l a t i o n  M i n i  K i t（ A g i l e n t  T e c h n o l o g i e s 製 ） を 用 い
た 。 混 入 し た ゲ ノ ム D N A の 分 解 に は D N a s e I  A m p l i f i c a t i o n  G r a d e
（ I n v i t r o g e n 製 ） を 用 い た 。 F i r s t - s t r a n d  c D N A の 合 成 に は
S u p e r S c r i p t I I  R N a s e  H - R e v e r s e  T r a n s c r i p t a s e（ I n v i t r o g e n 製 ）
を 用 い た 。 合 成 し た F i r s t - s t r a n d  c D N A を テ ン プ レ ー ト に し て P C R
を 行 っ た 。 P C R は 9 5  ℃ ・ 3 0 秒 ： 5 7  ℃ ・ 3 0 秒 ： 7 2  ℃ ・ 4 5 秒 の 設 定
で 行 っ た 。 使 用 し た プ ラ イ マ ー 配 列 を 以 下 に 記 し た 。  
 
以 下  
 F C 1   F :  5’ -  G C C G G A T G C A A G A A A T C  - 3’  
  R :  5’ -  T C A G G A G T A G T G C C G C G A A  - 3’  
 A c t i n  F :  5’ -  C A A T C G T G A G A A G A T G A C C C  - 3’  
  R :  5’ -  G T C C A T C A G G A A G C T C G T A G C  - 3’  
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 O S H 1   F :  5’ -  C A G A G C T A C C T G A G A T T G A T G C  - 3’  
  R :  5’ -  T C G A T C T A G G T C A T G G T A G  - 3’  
 D 1 0   F :  5’ -  G G T A G C A A C G A G A G G C A G T T  - 3’  
  R :  5’ -  T C G A C C T T G G T G A G C G T G T T  - 3’  
 D 1 0 l i k e  F :  5’ -  C A C G T C A T G T G C A A G T C C  - 3’  
  R :  5’ -  T T G A T G C T G C A C A T G T C C  - 3’  
 D 1 4   F :  5’ -  G T G C T G T C G C A T G G C T T C  - 3’  
  R :  5’ -  G C A G G T C G T C G A C G T A G G  - 3’  
 D 3   F :  5’ -  T T C G G C C T A C T C T C A A G G A A  - 3’  
  R :  5’ -  C A C A G C T T C A C T G A G G T C C A  - 3’  
 H T D 1  F :  5’ -  G G C A A C A G G A T C A A G C T C  - 3’  
  R :  5’ -  A G A C G T C G A C C T T C A C C A  - 3’  
 O s I A A 2 0  F :  5’ -  C A C G C T C C A C C T T A T G T T C C  - 3’  
  R :  5’ -  A C A G C G A G G T G A C T C T A C G G - 3’  
以 上  
 
1 - 2 - 8  D 1 0 : G F P、 D 1 4 : G F P の 細 胞 内 局 在 の 観 察  
 上 記 の 方 法 で 作 成 し た 3 5 S : : D 1 0 : G F P 、 3 5 S : : D 1 4 : G F P 、
3 5 S : : G F P : D 1 4 ベ ク タ ー お よ び 3 5 S : : S 9 : D s R e d 2 ベ ク タ ー を 、 パ ー テ
ィ ク ル ガ ン を 用 い て タ マ ネ ギ の 表 皮 細 胞 に 導 入 し た 。 導 入 し た 細 胞
を 一 晩 培 養 し て 、 細 胞 内 の 蛍 光 を 共 焦 点 レ ー ザ ー 走 査 型 顕 微 鏡
（ F V - 1 0 0 0 ,  O l y m p u s 製 ）で 観 察 し た 。 3 5 S : : S 9 : D s R e d 2 ベ ク タ ー は 東
京 大 学 の 堤 伸 浩 博 士 よ り 分 与 し て い た だ い た 。  
 
1 - 2 - 9  D e c a p i t a t i o n 処 理 （ 除 穂 処 理 ）  
 出 穂 直 後 に 穂 首 を 止 葉 の 葉 鞘 ご と 切 断 し て 、D e c a p i t a t i o n 処 理 と
し た 。 穂 の 先 端 の 花 が 開 花 し た 時 を 出 穂 と み な し た 。 穂 首 を 切 断 し
た 後 、 切 断 面 に 1％ （ 1  g / 1 0 0 m l） の I A A を 含 む ラ ノ リ ン を 5 0  μ l
塗 り 、 オ ー キ シ ン 処 理 と し た 。 I A A を 含 む ラ ノ リ ン は 試 験 期 間 中 、
毎 日 交 換 し た 。D e c a p i t a t i o n 処 理 お よ び オ ー キ シ ン 処 理 を 行 っ た ７
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日 後 に 上 位 5 節 の 腋 芽 の 長 さ を 測 定 し 、 出 穂 時 の 腋 芽 の 長 さ と の 差
を 伸 長 し た 長 さ と し た 。出 穂 時 の 腋 芽 の 長 さ は 、 D e c a p i t a t i o n 処 理
お よ び オ ー キ シ ン 処 理 を 行 っ た 個 体 と は 別 に 、 複 数 個 体 を 無 作 為 に
選 び 、 出 穂 時 の 上 位 5 節 の 腋 芽 の 長 さ を 測 定 し た 。 野 生 型 を 用 い た
実 験 で は 各 処 理 を 9 サ ン プ ル ず つ 行 い 、 最 大 お よ び 二 番 目 に 大 き い
２ サ ン プ ル な ら び に 最 小 お よ び 二 番 目 に 小 さ い 2 サ ン プ ル を 除 い た 、
中 央 5 サ ン プ ル の 平 均 を 解 析 に 用 い た 。 d 1 0 変 異 体 を 用 い た 実 験 で
は 各 処 理 を 1 4 個 体 ず つ 行 い 、野 生 型 と 同 様 に 最 大 お よ び 二 番 目 に 大
き い 2 サ ン プ ル な ら び に 最 小 お よ び 二 番 目 に 小 さ い 2 サ ン プ ル を 除
い た 、 中 央 1 0 サ ン プ ル の 平 均 を 解 析 に 用 い た 。  
 
1 - 2 - 1 0  オ ー キ シ ン 処 理  
 人 工 気 象 室 内 で 育 成 し た 播 種 後 1 3 日 の 植 物 体 を 、1 0 0 m l の I A A 水
溶 液 （ 5 u M ,  1 0 u M ,  5 0 u M） に 3 時 間 浸 し た 。 M o c k 処 理 と し て 、 少 量
の エ タ ノ ー ル を 溶 か し た 1 0 0ｍ ｌ の 水 に 植 物 体 を 浸 し た 。  
 
1 - 2 - 1 1  R e a l - t i m e  P C R  
 R e a l - t i m e  P C R 試 薬 に は P o w e r  S Y B R  G r e e n  P C R  M a s t e r  M i x（ Q I A G E N）
を 用 い 、 P C R お よ び 解 析 に は 7 3 0 0  R e a l - T i m e  P C R  S y s t e m（ A p p l i e d  
B i o s y s t e m s） を 用 い た 。 P C R は I n i t i a l  s t e p を 9 5 ℃ ・ 1 5 分 、
d e n a t u r a t i o n を 9 5℃ ・ 1 5 秒 、 a n n e a l i n g を 5 6℃ ・ 3 0 秒 、 e x t e n s i o n
を 7 2℃ ・ 3 5 秒 、 7 6℃ ・ 3 5 秒 、 8 0℃ ・ 3 5 秒 の 設 定 で 5 0 サ イ ク ル 行 っ
た 。 内 部 標 準 遺 伝 子 と し て U b i q u i t i n を 用 い た 。 O s I A A 2 0 は 8 0℃ 、
U b i q u i t i n は 7 6℃ で 蛍 光 強 度 の 測 定 を 行 っ た 。 プ ラ イ マ ー に は 、
O s I A A 2 0 は F :  5 ’ -  T G G G C A A C A A G A G G A G G A A G  - 3 ’ お よ び R :  5 ’ -  
C G T A T G A G C C G A G G A T G G A - 3’、U b i q u i t i n は F :  5’-  A A C C A G C T G A G G C C C A A G A  
- 3’ お よ び R :  5’ -  A C G A T T G A T T T A A C C A G T C C A T G A  - 3’ を 使 用 し た 。  
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1 - 3  結 果  
1 - 3 - 1  d 変 異 体 と f c 1 変 異 体 の 表 現 型 の 比 較  
d w a r f  3 - 1  ( d 3 - 1 )、 d w a r f  1 0 - 1  ( d 1 0 - 1 )、 d w a r f  1 4 - 1  ( d 1 4 - 1 )、
d w a r f  1 7 - 1 ( d 1 7 - 1 )、 d w a r f  2 7 - 1  ( d 2 7 - 1 )の 5 つ の 変 異 体 （ 以 下 d
変 異 体 と 表 記 す る ） は 分 げ つ 数 が 著 し く 増 加 す る と 同 時 に 、 稈 長 が
著 し く 短 く な る 「 分 げ つ わ い 性 変 異 体 （ t i l l e r i n g  d w a r f  m u t a n t）」
で あ る （ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5、 図 4 a）。 d 変 異 体 で は 腋 芽 の 形 成 は
正 常 で あ る が 、 通 常 は 休 眠 す る 腋 芽 が 伸 長 す る こ と に よ り 分 げ つ が
増 加 す る と 考 え ら れ て い る （ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。  
ま ず 、d 変 異 体 に お い て 分 げ つ 数 が ど の よ う に 増 加 す る の か を 把 握
す る た め に 、 d  変 異 体 の 総 分 げ つ 数 を 、 播 種 か ら 出 穂 ま で 経 時 的 に
調 査 し た 。 な お 、 分 げ つ 数 の 計 測 は 、 慣 行 に 則 り 、 葉 の 腋 か ら 分 げ
つ が 出 現 し た と き を 分 げ つ の 発 生 と し た 。  
野 生 型 の イ ネ は 通 常 、 第 5 葉 が 展 開 す る 頃 に 第 2 葉 脇 か ら 分 げ つ
が 発 生 し 、そ の 後 、本 葉 が 一 枚 展 開 す る ご と に 、第 3、 4 葉 の 順 に 分
げ つ が 発 生 す る（ 同 伸 葉 同 伸 分 げ つ 理 論 ）。総 分 げ つ 数 は 幼 穂 形 成 期
の こ ろ に 最 大 と な り (最 高 分 げ つ 期 )、 そ の 後 は 分 げ つ が ほ と ん ど 発
生 し な く な る（ 星 川 ,  イ ネ の 成 長 ）。し か し 、野 生 型（ し お か り ）に
お い て 分 げ つ が ほ と ん ど 発 生 し な く な っ た 播 種 後 4 0 日 以 降 に お い
て も 、 d  変 異 体 は 分 げ つ を 発 生 し 続 け 、野 生 型 と d  変 異 体 の 分 げ つ
数 の 差 は 出 穂 期 に あ た る 播 種 後 5 9 日 で 最 大 に な っ た （ d 3 - 1 ,  1 3 7 ;  
d 1 0 - 1 ,  1 8 9 ;  d 1 4 - 1 ,  1 5 1 ;  d 1 7 - 1 ,  1 6 6 ;  d 2 7 - 1 ,  1 4 6 ;  し お か り ,  2 8 ;  
図 4 b）。 特 に d  変 異 体 で は 、 野 生 型 で は ほ と ん ど 発 生 し な い 3 次 分
げ つ 、 4 次 分 げ つ が 多 く 発 生 し て お り （ d a t a  n o t  s h o w n）、 播 種 後 4 0
日 ま で は 、 形 成 さ れ た 腋 芽 が 全 て 伸 長 し た と 仮 定 し た 場 合 と ほ ぼ 同
じ 数 の 分 げ つ が 発 生 し て い た 。  
イ ネ に お い て は 、 d 変 異 体 以 外 に 分 げ つ 数 が 増 加 す る 変 異 体 と し
て f i n e  c u l m  1（ f c 1） 変 異 体 が 知 ら れ て い る （ T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3 ,  
G o t o  e t  a l .  2 0 0 5）。 そ こ で 、 d 変 異 体 と f c 1 - 1 変 異 体 の 表 現 型 を 比
較 し た 。 f c 1 - 1 も 野 生 型（ 台 中 6 5 号 ）に 対 し て よ り 多 く の 分 げ つ を
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発 生 し た 。 し か し な が ら 、 f c 1 - 1 の 分 げ つ 数 は 最 大 で も 野 生 型 の 2
倍 程 度 で あ り 、 d  変 異 体 よ り も 分 げ つ 数 の 増 加 は 穏 や か で あ っ た
（ f c 1 - 1 ,  1 0 0 ;  台 中 6 5 号 ,  4 6 ;  図 4 b）。  
 
 
図 4   d  変 異 体 （ d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1  ）の表 現 型  
( a )  播 種 後 1 0 週 目 の d  変 異 体 ．左 から W T （シオカリ） ,  d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  
d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1．  
( b )  d  変 異 体 の総 分 げつ数 の経 時 的 変 化 ．  総 分 げつ数 を播 種 後 7 0 日 まで ,  
7 日 ごとに計 測 した．  
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次 に 第 1 節 の 腋 芽 に つ い て 観 察 し た 。 一 般 に 、 野 生 型 の イ ネ で は
第 2 節 よ り 上 位 の 節 の 腋 芽 が 伸 長 し て 分 げ つ に な る が 、 第 1 節 の 腋
芽 が 伸 長 す る こ と は ほ と ん ど な い（ 星 川 ,  イ ネ の 成 長 ）。し か し 、d  変
異 体 お よ び f c 1 変 異 体 で は 第 1 節 の 腋 芽 が 高 い 確 率 で 伸 長 し 、 分 げ
つ が 発 生 し て い た ｛ d 3 - 1 ,  9 8 %（ 6 5 / 6 6 個 体 ） ;  d 1 0 - 1 ,  8 5％ （ 5 9 / 6 9
個 体 ） ;   f c 1 - 1 ,  8 5 %（ 7 0 / 8 2 個 体 ） ;  シ オ カ リ ,  0％ （ 0 / 7 0 個 体 ） ;  
台 中 6 5 号 ,  0％ （ 0 / 8 7 個 体 ） ;  図 5 ,  I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5｝。  
 
 
図 5   播 種 後 2 週 間 （葉 齢 3． 5 ）の第 1 節 および第 2 節 の腋 芽 ．  
左 から W T （シオカリ） ,  d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7  ．青 矢 頭 は第 1 節
腋 芽 ,  赤 矢 頭 は第 2 節 腋 芽 を示 す．  
 
 
最 後 に 、稈 長 に つ い て 調 査 し た 。出 穂 後 の 稈 長 は d 3 - 1 が 極 端 に 短
く 野 生 型 の 半 分 未 満 で あ り 、 d 1 0 - 1、 d 1 4 - 1、 d 1 7 - 1、 d 2 7 - 1 も 野 生 型
の 約 7 0％ し か な か っ た （ d 3 - 1 ,  3 5  c m ;  d 1 0 - 1 ,  5 5  c m ;  d 1 4 - 1 ,  5 9  c m ;  
d 1 7 - 1 ,  6 2  c m ;  d 2 7 - 1 ,  6 6  c m ;  W T ,  8 8  c m ,  図 6）。 f c 1 - 1 の 稈 長 は 台
中 6 5 号 の 8 0％ 以 上 あ っ た（ f c 1 - 1 ,  1 0 7  c m ;台 中 6 5 号 ,  1 3 1 c m ;  図 3）。
さ ら に 節 間 伸 長 比 に つ い て 比 較 し た と こ ろ 、 d  変 異 体 で は 第 1～ 5
節 間 の 全 て が 短 く な っ て い た の に 対 し 、 f c 1 - 1 で は 第 1 節 間 と 第 5
節 間 の み が 短 く な っ て い た （ 図 6）。  
こ れ ら の 結 果 よ り d 変 異 体 と f c 1 - 1 変 異 体 は ど ち ら も 腋 芽 の 伸 長
抑 制 が 弱 く な る こ と に よ る 分 げ つ 数 の 増 加 と 、 稈 長 の 減 少 と い う 共
通 し た 表 現 型 を 示 す が 、 d 変 異 体 と f c 1 - 1 変 異 体 の 表 現 型 は 全 く 同
一 で は な い と 考 え ら れ た 。  
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図 6   d  変 異 体 （ d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1  ）の稈 長  
P ,  穂 ;  Ⅰ ,  第 Ⅰ節 間 ;  Ⅱ ,  第 Ⅱ節 間 ;  Ⅲ ,  第 Ⅲ節 間 ;  Ⅳ ,  第 Ⅳ節 間 ;  V ,  
第 Ⅴ節 間 ．  各 棒 の上 にある数 字 は各 節 間 長 の合 計 、エラーバーは標 準 偏
差 を示 す．  
 
 
1 - 3 - 2  d 変 異 体 に お け る F C 1 遺 伝 子 の 発 現  
転 写 因 子 を コ ー ド す る F C 1 遺 伝 子 は 腋 芽 で 発 現 し て お り 、 腋 芽 に
お い て F C 1 遺 伝 子 の 発 現 が 失 わ れ る と 、 腋 芽 が 伸 長 す る こ と が 報 告
さ れ て い る （ 図 7 a ,  T a k e d a  e t  a l .  2 0 0 3）。 F C 1  p r o m o t e r : : G U S 形 質
転 換 体 を 組 織 化 学 的 に 染 色 す る と 、 第 1 節 の 腋 芽 で 強 い G U S 染 色 が
見 ら れ た（ 図 7 b）。さ ら に F C 1 遺 伝 子 の 発 現 特 異 性 を R T - P C R に よ っ
て 調 査 し た 結 果 、F C 1 遺 伝 子 は 腋 芽 特 異 的 に 発 現 し て お り 、特 に 第 1
節 の 腋 芽 で 強 く 発 現 し て い た （ 図 7 c）。 以 上 の こ と か ら 、 野 生 型 に
お い て 第 1 節 の 腋 芽 の 伸 長 が 抑 制 さ れ て い る の は 、 F C 1 遺 伝 子 が 強
く 発 現 し て い る た め と 考 え ら れ た 。 こ の 結 果 を ふ ま え 、 野 生 型 と 異
な り 第 1 節 の 腋 芽 が 伸 長 す る d  変 異 体 で は 、第 1 節 腋 芽 に お け る F C 1
遺 伝 子 の 発 現 が 失 わ れ て い る と 仮 説 を 立 て 、 d 変 異 体 の 第 1 節 腋 芽
と 第 2 節 腋 芽 に お け る F C 1 遺 伝 子 の 発 現 を R T - P C R に よ っ て 比 較 し た 。
そ の 結 果 、 d 変 異 体 に お い て も 腋 芽 に お け る F C 1 遺 伝 子 の 発 現 は 完
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全 に 失 わ れ て は お ら ず 、 第 2 節 腋 芽 よ り も 第 1 節 腋 芽 で 強 く 発 現 す
る と い う F C 1 遺 伝 子 の 発 現 パ タ ー ン も 失 わ れ て い な か っ た 。 し か し
な が ら 、 d 3 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1  に お い て は F C 1 遺 伝 子 の 発 現 は 、 野 生
型 よ り も や や 弱 く な っ て い た （ 図 7 d）。  
 
図 7   d  変 異 体 における F C 1  遺 伝 子 の発 現  
( a )  第 5 葉 抽 出 中 の d 1 0 - 1  変 異 体 と f c 1 - 1  変 異 体 の基 部 ．左 から W T ,  
d 1 0 - 1 , f c 1 - 1  の順 に示 した．矢 印 は第 1 葉 、矢 頭 は第 1 節 腋 芽 を示 す．  
( b )  p F C 1 :  :  G U S  形 質 転 換 体 ．観 察 に際 して葉 は取 り除 いた．矢 頭 は第 1 節
腋 芽 を示 す．  
( c )  F C 1  遺 伝 子 の器 官 別 R T - P C R．P ；穂 ,  L ；葉 身 ,  R ；根 ,  R T ；根 端 ,  1 ；第 1
節 腋 芽 ,  2 ；第 2 節 腋 芽 ,  S ；茎 頂 ．第 1 節 腋 芽 は第 3 葉 抽 出 中 の個 体 か
ら ,  第 2 節 腋 芽 は第 4 葉 抽 出 中 の個 体 から採 取 した．写 真 の右 に P C R サ
イクル数 を表 記 した． A c t i n 遺 伝 子 をコントロールとして用 いた．  
( d )  d  変 異 体 における F C 1  遺 伝 子 の発 現 ． 1 ；第 1 節 腋 芽 ,  2 ；第 2 節 腋 芽 ．
メリステム由 来 の c D N A 量 を揃 えるため ,  コントロールとしてメリステム特 異 的
に発 現 する O S H 1  遺 伝 子 を用 いた．  
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1 - 3 - 3  D 1 0  遺 伝 子 の 単 離  
マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に よ り D 1 0  遺 伝 子 の 単 離 を 行 っ た 。
d 1 0 - 1 変 異 体 と カ サ ラ ス を 交 配 し た 交 配 第 2 世 代 （ F 2） 集 団 の 中 か
ら 、 第 1 節 の 分 げ つ が 発 生 し た も の を d 1 0 変 異 体 と し て 使 用 し た 。
ラ フ マ ッ ピ ン グ に よ っ て D 1 0 遺 伝 子 座 を 第 1 染 色 体 長 腕 の R M 2 3 7 と
R M 8 0 9 7 の 間 の 約 1 4ｃ M に 定 め た（ 図 8 a）。さ ら に 1 5 4 個 体 の F 2 世 代
を 用 い て D 1 0 遺 伝 子 座 を 含 む 領 域 を 約 4 5 0 b p に 限 定 し た （ 図 8 b）。
こ の 約 4 5 0 b p の 領 域 に は シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 4、 エ ン ド ウ の R M S 1、
ペ チ ュ ニ ア の D A D 1 の ホ モ ロ グ で あ る O s C C D 8  ( O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 )が 存 在
し て い た 。  
 
 
図 8   D 1 0  のマップベースドクローニング  
( a )  イネの第 1 染 色 体 とラフマッピングの結 果 ．  
( b )  ファインマッピングの結 果 ．黒 四 角 形 は O s C C D 8 b / O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 のエクソ
ン領 域 を示 す．  
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m a x 4 / r m s 1 / d a d 1 変 異 体 と d 1 0 変 異 体 は 分 枝 の 増 加 と わ い 性 と い う
共 通 し た 表 現 型 を 示 す た め 、D 1 0 が O s C C D 8  ( O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 )で あ る 可
能 性 が 考 え ら れ た 。そ こ で 2 つ の d 1 0 ア リ ル（ d 1 0 - 1 ,  d 1 0 - 2  ）に つ
い て O s C C D 8 の 翻 訳 領 域 の シ ー ク エ ン ス を 決 定 し た 。 d 1 0 - 1 で は
O s C C D 8 タ ン パ ク 質 の 1 1 2 番 目 の ロ イ シ ン が プ ロ リ ン に 変 わ る 一 塩 基
置 換 が 起 き て い た （ 図 9 a ,  b）。 こ の 1 1 2 番 目 の ロ イ シ ン は O s C C D 8
が 属 す る カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 （ C a r o t e n o i d  C l e a v a g e  D e o x -
y g e n a s e ;  C C D） ス ー パ ー フ ァ ミ リ ー で 保 存 さ れ て い る ア ミ ノ 酸 残 基
で あ る （ 図 9 b ,  f o r  r e v i e w  s e e  A u l d r i d g e  e t  a l .  2 0 0 6）。 d 1 0 - 2  で
は 第 5 エ キ ソ ン 中 に 終 始 コ ド ン を 生 じ さ せ る 一 塩 基 置 換 が 起 き て い
た （ 図 9 a）。  
さ ら に D 1 0 遺 伝 子 が O s C C D 8 で あ る こ と を よ り 確 実 に す る 為 、d 1 0 - 1
変 異 体 に O s C C D 8 の 翻 訳 領 域 お よ び 上 流 3 1 9 0 b p と 下 流 4 1 0 b p の 配 列
を 含 む 6 . 7 k b p の ゲ ノ ム 断 片 を 導 入 し た 。ゲ ノ ム 断 片 が 導 入 さ れ た 形
質 転 換 体 は 野 生 型 と 同 等 に ま で 分 げ つ 数 が 減 少 し 、 稈 長 も 回 復 し た
（ 図 9 c）。以 上 の 結 果 か ら D 1 0 遺 伝 子 は O s C C D 8  （ O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0）で
あ る と 結 論 し た 。  
C C D 8 は カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 の ス ー パ ー フ ァ ミ リ ー に 属 す
る 酵 素 で あ る （ f o r  r e v i e w  s e e  A u l d r i d g e  e t  a l .  2 0 0 6）。 イ ネ に は
C C D 8 を コ ー ド す る 遺 伝 子 が 2 つ 存 在 し （ O s 0 1 g 0 5 6 6 5 0 0 、
O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0）、そ れ ぞ れ O s C C D 8 a、O s C C D 8 b と 名 づ け ら れ て い る（ 図
1 0 ,  S n o w d e n  e t  a l .  2 0 0 5 ）。 今 回 明 ら か に し た D 1 0 は O s C C D 8 b  
( O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 )で あ っ た 。 そ の た め 、 O s C C D 8 a  ( O s 0 1 g 0 5 6 6 5 0 0 )  を
D 1 0  l i k e と 名 づ け た 。 D 1 0 / O s C C D 8 b は 5 7 0 ア ミ ノ 酸 か ら な る タ ン パ
ク 質 を コ ー ド し て お り 、M A X 4 / A t C C D 8 と 6 5％ の 相 同 性 を 持 っ て い た 。 
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図 9   D 1 0  遺 伝 子 と d 1 0  変 異 体 における変 異 箇 所  
( a )  O s C C D 8 b  遺 伝 子 （ O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 ） のエクソン /イン トロン構 造 と d 1 0 - 1 ,  
d 1 0 - 2  アリル．実 線 はゲノムを ,  四 角 形 は翻 訳 領 域 を示 す．カロテノイド酸
化 開 裂 酵 素 で保 存 されている領 域 を黒 で示 した．  
( b )  d 1 0 - 1  アリルにおけるアミノ酸 の変 異 位 置 とその近 傍 のアラインメント ．赤
字 で d 1 0 - 1  アリルにおける変 異 を示 した．白 文 字 黒 背 景 はカロテノイド酸 化
開 裂 酵 素 （C C D )で保 存 されているアミノ酸 残 基 を示 す．  
( c )  d 1 0 - 1  変 異 体 の相 補 実 験 ． O s C C D 8 b  遺 伝 子 （ O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 ） を含 む
ゲノム D N A 断 片 を導 入 した形 質 転 換 体 を作 成 し ,  その個 体 から得 られた分
離 世 代 の種 子 を 5 週 間 育 成 した．左 から野 生 型 （シオカリ） ,  ゲノム断 片 が
導 入 されていない分 離 個 体 （ d 1 0 - 1  ） ,  ゲノム断 片 が導 入 されている分 離
個 体 ．  
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図 1 0   植 物 の C C D ファミリーの無 根 系 統 樹 （S n o w d e n  e t  a l． 2 0 0 5 ）  
 
 
1 - 3 - 4  D 1 4 遺 伝 子 の 単 離  
マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に よ り D 1 4  遺 伝 子 の 単 離 を 行 っ た 。
d 1 4 - 1 変 異 体 と カ サ ラ ス の 交 配 か ら 得 ら れ た F 2 集 団 の 中 か ら 、 第 1
節 の 分 げ つ が 発 生 し た も の を d 1 4 - 1 変 異 体 と し て 使 用 し た 。1 7 個 体
を 用 い た ラ フ マ ッ ピ ン グ の 結 果 、 D 1 4 遺 伝 子 座 を 第 ３ 染 色 体 長 腕 の
約 3 0  c M の 領 域 に 定 め た （ 図 1 1 a）。 さ ら に 6 5 個 体 を 用 い て 詳 細 な
マ ッ ピ ン グ を 行 っ た 結 果 、 D 1 4 遺 伝 子 座 を 含 む 領 域 を B A C ク ロ ー ン
O S J N B a 0 0 0 9 J 1 3 内 の 約 3 6  k b p に 狭 め た （ 図 1 1ｂ ）。 こ の 約 3 6  k b p
の 領 域 に は「 R i c e  G e n o m e  A u t o m a t e d  A n n o t a t i o n  S y s t e m（ R i c e  G A A S ;  
h t t p : / / r i c e g a a s . d n a . a f f r c . g o . j p / r g a d b /）」に よ っ て 8 つ の 遺 伝 子
が 予 測 さ れ て い た 。  
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図 1 1   D 1 4  遺 伝 子 のマップベースドクローニング  
( a )  イネの第 3 染 色 体 とラフマッピングの結 果 ．  
( b )  ファインマッピングの結 果 ．一 番 下 の直 線 は D 1 4  遺 伝 子 が存 在 すると考 え
られた 3 6  k b p の D N A 領 域 を示 す．  
 
 
こ の 8 つ の 予 測 遺 伝 子 に つ い て ゲ ノ ム D N A シ ー ク エ ン ス を d 1 4 - 1
変 異 体 と 野 生 型 で 決 定 し 、比 較 し た 。d 1 4 - 1 変 異 体 で は O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0
の ロ ー カ ス に 6 0 3ｂ ｐ の D N A 配 列 が 挿 入 さ れ て い た 。 こ の D N A 配 列
を ク エ リ 配 列 と し て N a t i o n a l  C e n t e r  f o r  B i o t e c h n o l o g y  I n f o r -
m a t i o ( N C B I )の B L A S T（ o n l i n e :  h t t p : / / b l a s t . n c b i . n l m . n i h .  g o v /  
B l a s t . c g i）で 検 索 し た と こ ろ 、ト ラ ン ス ポ ゾ ン（ n D a r t 1）の 配 列 と
完 全 に 一 致 し た 。 こ の ト ラ ン ス ポ ゾ ン が 挿 入 さ れ て い た 予 測 遺 伝 子
（ O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0）の 全 長 c D N A  配 列（ A K 0 7 0 8 2 7）を K n o w l e d g e  O r y z a  
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M o l e c u l a r  E n c y c l o p e d i a  （ o n l i n e :  h t t p : / / c d n a 0 1 . d n a . a f f r c .  
g o . j p / c D N A /）よ り 得 た 。そ の 結 果 、こ の 遺 伝 子 は 2 つ の エ キ ソ ン か
ら 構 成 さ れ て お り 、 3 1 8 ア ミ ノ 酸 か ら な る タ ン パ ク 質 を コ ー ド し て
い る と 考 え ら れ た 。 d 1 4 - 1 変 異 体 で は イ ン ト ロ ン 領 域 に ト ラ ン ス ポ
ゾ ン が 挿 入 さ れ て い た（ 図 1 2 a）。ま た d 1 4 - 1 変 異 体 に お け る A K 0 7 0 8 2 7
の 発 現 量 を R T - P C R に よ り 調 べ た と こ ろ 、d 3 - 1、d 1 0 - 1、d 1 7 - 1、d 2 7 - 1
変 異 体 お よ び f c 1 - 1 変 異 体 で は A K 0 7 0 8 2 7 の 発 現 は W T と 変 わ ら な い
に も 関 わ ら ず 、 d 1 4 - 1 変 異 体 で は A K 0 7 0 8 2 7 の 正 常 な m R N A が 合 成 で
き て い な か っ た（ 図 1 2 b）。ま た 、d 1 4 - 1 に O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0 を 含 む ゲ ノ
ム D N A を 導 入 す る と 、表 現 型 が 回 復 し た（ 図 1 2 c）。以 上 の 結 果 よ り 、
O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0 / A K 0 7 0 8 2 7 が D 1 4 遺 伝 子 で あ る と 結 論 し た 。  
 
 
図  1 2   D 1 4  遺 伝 子  
( a )  D 1 4 遺 伝 子 候 補 （O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0 / A K 0 7 0 8 2 7 ）のエクソン /イントロン構 造 ．
矢 印 は n D a r t 1 を示 す．  
( b )  D 1 4 候 補 遺 伝 子 （O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0 / A K 0 7 0 8 2 7 )の d  変 異 体 における発 現
解 析 ．R T - P C R に用 いた D N A は ,  茎 頂 から採 取 したトータル R N A から逆 転
写 して作 成 した c D N A を使 用 した．  
( c )  d 1 4 - 1  変 異 体 の相 補 実 験 ． d 1 4 - 1  変 異 体 に O s 0 3 g 0 2 0 3 2 0 0 / A K 0 7 0 8 2 7
のゲノム D N A を導 入 した．左 :  W T ,  中 央 :  d 1 4 - 1 ,  右 :  ゲノム D N A 断 片 を
導 入 した個 体 ．スケールバーは 1 0  c m を示 す．  
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1 - 3 - 5  D 1 4 タ ン パ ク 質 の 分 子 機 能  
N C B I の C o n s e r v e d  D o m a i n  D a t a b a s e （ h t t p : / / 1 3 0 . 1 4 . 2 9 . 1 1 0 /  
S t r u c t u r e / c d d / c d d . s h t m l） に よ る と D 1 4 は M h p C と 呼 ば れ る ド メ イ
ン を 持 っ て い た 。 M h p C は ア ル フ ァ ／ ベ ー タ 型 加 水 分 解 酵 素
（ a l p h a / b e t a  h y d r o l a s e  s u p e r  f a m i l y） で 保 存 さ れ て い る 配 列 で あ
る 。 D 1 4 の M h p C ド メ イ ン と 相 同 性 の 高 い 配 列 を 持 つ 遺 伝 子 を「 N C B I  
B L A S T（ h t t p : / / w w w . n c b i . n l m . n i h . g o v / B L A S T /）」 に よ っ て 検 索 し 、
系 統 樹 を 描 い た （ 図 1 3 ）。 イ ネ ゲ ノ ム 中 に は D 1 4 の ホ モ ロ グ
（ O s 0 3 g 0 4 3 7 4 7 0）が １ つ あ る と 考 え ら れ た 。シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に は D 1 4
ホ モ ロ グ と し て A t 3 g 0 3 9 9 0  と A t 4 g 3 7 4 7 0 の 2 つ が 存 在 し 、A t 3 g 0 3 9 9 0
が D 1 4 と 、A t 4 g 3 7 4 7 0 が O s 0 3 g 0 4 3 7 4 7 0 と オ ー ソ ロ ガ ス な 関 係 に あ っ
た 。ア ル フ ァ ／ ベ ー タ 型 加 水 分 解 酵 素 が 活 性 を 持 つ に は 9 6 番 目 の セ
リ ン 、1 9 6 番 目 の フ ェ ニ ル ア ラ ニ ン 、2 4 7 番 目 の ヒ ス チ ジ ン の 3 連 構
造 が 必 要 で あ る こ と が わ か っ て お り 、 こ の 3 連 構 造 は D 1 4 の M h p C
ド メ イ ン で も 保 存 さ れ て い た （ d a t a  n o t  s h o w n ,  F o r  r e v i e w  s e e .  
N a r d i n i  a n d  D i j k s t r a  1 9 9 9 ,  K a n e k o  e t  a l .  2 0 0 5）。  
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図 1 3   D 1 4  ホモログの分 子 系 統 学 的 解 析  
E x p r e s s e d  s e q u a n c e  t a g  ( E S T )  配 列 から予 想 された ,  植 物 の D 1 4 ホモ
ログのアミノ酸 配 列 と B a c i l l u s  s u b t i l i s  の R s b Q タンパク質 のアミノ酸 配 列 を
用 いて ,  無 根 系 統 樹 を作 成 した． E S T 配 列 は N a t i o n a l  C e n t e r  f o r  B i o -
t e c h n o l o g y  I n f o r m a t i o n  ( N C B I ,  h t t p :  / / n c b i ． n l m ． n i h ． g o v / )  お よ び
S e l a g i n e l l a  G n e n o m i c s  ( h t t p :  / / x s e l l a g i n e l l a ． g e n o m i c s． p u r d u e． e d u / )  
から収 集 した．無 根 系 統 樹 は C l u s t a l X  ( 2 ． 0 9 )  を用 いて ,  N e i g h b o r - j o i n i n g  
法 で作 成 した ( h t t p :  / / w w w ． c l u s t a l． o r g / ） ．ブートストラップ値 （ 1 0 0 0 反 復 ）
を各 分 岐 点 に示 した． A t ,  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a ;  B s ,  B a c i l l u s  s u b t i l i s ;  M p ,  
M a r c h a n t i a  p o l y m o r p h a ;  O s ,  O r y z a  s a t i v a ;  P p ,  P h y s c o m i t r e l l a  p a t e n s ;  
P s ,  P i c e a  s i t c h e n s i s ;  P t ,  P o p u l u s  t r i c h o c a r p a ;  S m ,  S e l a g i n e l l a  m o e l -
l e n d o r f i i ．  
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1 - 3 - 6  D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 パ タ ー ン  
D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 が 発 現 し て い る 器 官 の 特 異 性 に つ い て 調 査 し た 。
穂 、 葉 、 根 、 根 端 、 第 1 節 腋 芽 、 第 2 節 腋 芽 、 茎 頂 に お け る D 1 0、
D 1 0  l i k e、 D 3、 H T D 1 お よ び D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 を 、 R T - P C R に よ っ て 調
査 し た（ 図 1 4）。D 1 0 は 全 て の 器 官 で 発 現 が 低 か っ た が 、腋 芽 と 茎 頂
で の 発 現 が 穂 、 葉 身 、 根 に 比 べ て 高 か っ た 。 D 1 0  l i k e は 穂 で 強 く 発
現 し て お り 、 そ れ 以 外 の 器 官 で は あ ま り 発 現 し て い な か っ た 。 D 3、
H T D 1 は ど ち ら も 調 べ た 全 て の 器 官 で 発 現 し て い た（ I s h i k a w a  e t  a l .  
2 0 0 5 ,  Z o u  e t  a l .  2 0 0 6 ,  図 1 4）。 D 1 4 は D 3 と 同 じ く 全 て の 器 官 で 発
現 し て お り 、 成 熟 葉 身 で 一 番 強 く 発 現 し て い た 。 ま た 第 1 節 の 腋 芽
で も 強 く 発 現 し て い た 。 し か し 根 端 で の 発 現 は 非 常 に 低 か っ た （ 図
1 4）。  
D 1 0 , D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 を よ り 詳 細 に 解 析 す る た め 、 D 1 0  p r o m o t e r  
G U S  ( p D 1 0 : G U S )を 導 入 し た 植 物 体 9 個 体 お よ び D 1 4 p r o m o t e r  G U S  
( p D 1 4 : : G U S )を 導 入 し た 植 物 体 3 個 体 を 作 成 し 、G U S の 発 現 パ タ ー ン
を 解 析 し た 。図 1 5 に 示 す よ う に 、 p D 1 0 : : G U S に よ る 染 色 は 、根 の 維
管 束 、 地 上 部 の 節 お よ び 節 間 、 な ら び に 花 序 で 検 出 さ れ た 。 ま た 、
葉 で も 強 い 染 色 が 見 ら れ た （ d a t a  n o t  s h o w n）。 根 の 維 管 束 で は 比 較
的 強 い 染 色 が 観 察 さ れ た が 、根 端 は 染 色 さ れ ず 、 R T - P C R の 結 果（ 図
1 4） と 同 様 の 結 果 に な っ た 。 根 と 茎 の 横 断 切 片 を 観 察 し た と こ ろ 、
根 で は 中 心 柱 の 柔 組 織 、 茎 で は 木 部 柔 細 胞 で G U S の 染 色 が 観 察 さ れ
た 。 一 方 、 p D 1 4 : : G U S に よ る 染 色 は p D 1 0 : : G U S と 比 較 し て 、 全 体 的
に 薄 く 、 観 察 し た 形 質 転 換 体 3 個 体 は 染 色 強 度 に ば ら つ き が あ っ た
が 、維 管 束 が 染 色 さ れ る と い う 染 色 パ タ ー ン は 共 通 し て い た（ 図 1 6）。
葉 と 茎 の 横 断 切 片 を 観 察 し た と こ ろ 、 い ず れ の 組 織 に お い て も 木 部
柔 細 胞 で G U S の 染 色 が 観 察 さ れ た （ 図 1 6）。  
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図 1 4   D 1 0   および D 1 4  遺 伝 子 の発 現 特 異 性 の解 析   
D 1 0 ,  D 1 0  l i k e ,  D 3 ,  H T D 1 ,  F C 1  遺 伝 子 の器 官 別 R T - P C R の結 果 ． P ,  
穂 ;   L ,  成 熟 葉 身 ;   R ,  根 ;   R T ,  根 端 ;   1 ,  第 1 節 腋 芽 ;   2 ,  第 2 節 腋
芽 ;   S ,  茎 頂 ．第 1 節 腋 芽 は第 3 葉 抽 出 中 の個 体 から ,  第 2 節 腋 芽 は第
4 葉 抽 出 中 の個 体 から採 取 した．コントロールとして A c t i n  を用 いた．各 遺 伝
子 配 列 の増 幅 に用 いた P C R サイクル数 を写 真 の右 に示 した．  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 36 
 
図 1 5   D 1 0  p r o m o t e r : : G U S の解 析  
( a )  出 穂 期 の基 部 の縦 断 切 片 ,  ( b )  根 ,  ( c )  側 根 ,  ( d ,  e )  根 の横 断 切 片 ,  
( f ,  g )  伸 長 した茎 の横 断 切 片 ,  ( e )と ( g )はそれぞれ ( d )と ( f )の維 管 束 部 を拡
大 したもの．  ( e )における赤 い点 は篩 部 を ,  黒 い星 は木 部 を示 す． c r ,  冠 根 ;  
i f ,  幼 穂 ;  i n ,  節 間 ;  n ,  節 ;  s t ,  篩 部 ;  v ,  木 部 ．スケールバー :   1  m m  ( a ) ,  
3 0 0  μm  ( b ,  c ,  f ) ,  1 0 0  μm  ( d )．  
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図 1 6   D 1 4  p r o m o t e r : : G U S  の解 析  
( a )  葉 鞘 ,  ( b )  葉 鞘 の横 断 切 片 ,  ( c ,  d )  節 部 および腋 芽 の横 断 切 片 ,  ( e )  
穂 首 の横 断 切 片 ,  ( f )は ( d )の四 角 く囲 った部 分 の拡 大 図 ． A b ,  腋 芽 ;  N ,  節 ;  
P h ,  師 部 ．スケールバー :   1 0 0  μm  ( a ) ,  5 0 0  μm  ( b ,  e ) ,  1  m m  ( c ,  d )．  
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1 - 3 - 7  細 胞 内 局 在  
 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 4 タ ン パ ク 質 は 葉 緑 体 に 局 在 す る こ と が 報
告 さ れ て い る （ A u l d r i d g e  e t  a l .  2 0 0 6）。 D 1 0 タ ン パ ク 質 も i P S O R T
（ h t t p : / / h c . i m s . u - t o k y o . a c . j p / i P S O R T /）に よ っ て 葉 緑 体 に 局 在 す
る こ と が 予 想 さ れ た 。 D 1 0 と G F P の 融 合 タ ン パ ク 質 を カ リ フ ラ ワ ー
モ ザ イ ク ウ イ ル ス 3 5 S プ ロ モ ー タ ー で 誘 導 す る 形 質 転 換 ベ ク タ ー を
作 成 し 、 パ ー テ ィ ク ル ガ ン 法 で タ マ ネ ギ 表 皮 細 胞 に 導 入 し た 。 葉 緑
体 の マ ー カ ー と し て 3 5 S : : S 9 : D s R e d 2 を 同 時 に 導 入 し た（ A r i m u r a  e t  
a l .  1 9 9 9）。 D 1 0 : G F P は 細 胞 質 内 に 点 在 し て い た （ 図 1 7）。 Ｄ 1 0 : G F P
と S 9 : D s R e d 2 の 発 光 が 重 な っ て い た こ と か ら D 1 0 タ ン パ ク 質 は 葉 緑
体 に 局 在 す る と 考 え ら れ た 。  
 
 
図 1 7   D 1 0 タンパク質 の細 胞 内 局 在  
C a M V 3 5 S :   D 1 0  :  :  G F P  と C a M V 3 5 S :  S 9  :  :  D s R e d 2  を共 発 現 させたタマ
ネギ表 皮 細 胞 ．葉 緑 体 のマーカーとして S 9 :  D s R e d 2  を発 現 させた（ A r i m u r a  e t  
a l．  1 9 9 9 ） ．  D 1 0 :  :  G F P  (左 ) ,  S 9 :  :  D s R e d 2  (中 ) ,  D 1 0 :  :  G F P と S 9 :  :  D s R e d 2
の画 像 を合 わせたもの  (右 )．  スケールバーは 2 0μm．  
 
 
1 - 3 - 8  d 変 異 体 に お け る D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現  
R M S 1 遺 伝 子 の 発 現 は r m s 1、 r m s 3、 r m s 4、 r m s 5 変 異 体 で 著 し く 上
昇 し て お り 、エ ン ド ウ で は フ ィ ー ド バ ッ ク に よ っ て R M S 1 遺 伝 子 の 発
現 が 制 御 さ れ て い る と 考 え ら れ て い る （ F o o  e t  a l .  2 0 0 5）。 一 方 、
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の m a x 変 異 体 に お い て は M A X 4 の 発 現 に 変 化 は 見 ら れ
な い （ B a i n b r i d g e  e t  a l .  2 0 0 5）。 そ こ で 、 d  変 異 体 と f c 1 変 異 体 に
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お け る D 1 0、 D 1 0  l i k e、 D 3、 H T D 1 遺 伝 子 お よ び D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 を
R T - P C R に よ っ て 調 査 し た 。D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は d 3、d 1 0、d 1 4、d 1 7、
d 2 7 変 異 体 の 全 て に お い て 著 し く 上 昇 し て い た（ 図 1 8）。し か し な が
ら f c 1 変 異 体 で は D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 上 昇 は 見 ら れ な か っ た 。D 1 0  l i k e、
D 3、H T D 1 お よ び  D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 は d  変 異 体 、f c 1 変 異 体 と も に 大
き な 変 化 は な か っ た （ 図 1 8）。  
 
 
図 1 8   d  変 異 体 と f c 1  変 異 体 における D 3、D 1 0、D 1 4  遺 伝 子 の発 現  
 播 種 後 1 3 日 の d  変 異 体 と f c 1 - 1  変 異 体 における D 1 0 ,  D 1 0  l i k e ,  D 1 4 ,  D 3 ,  
H T D 1  遺 伝 子 の発 現 を R T - P C R によって解 析 した． A c t i n  遺 伝 子 をコントロー
ルとして用 いた． d  変 異 体 では D 1 0  遺 伝 子 の発 現 が顕 著 に上 昇 していた．しか
し f c 1 - 1  変 異 体 では D 1 0  遺 伝 子 の発 現 上 昇 は見 られなかった． d 3 - 1  変 異
体 および d 1 4 - 1  変 異 体 では正 常 な D 3  m R N A および D 1 4  m R N A が合 成 できて
いないと考 えられたため（ I s h i k a w a  e t  a l ． 2 0 0 5 ,  図 1 7 ） ,  P C R による増 幅 が確 認
できなかった． S h ,  シオカリ（ d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1 の野 生 型 ） ;  
T 6 5 ,  台 中 6 5 号 （ f c 1 - 1  の野 生 型 ）．  
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1 - 3 - 9  オ ー キ シ ン に よ る 発 現 誘 導  
エ ン ド ウ で は 茎 頂 か ら 供 給 さ れ た オ ー キ シ ン に よ っ て R M S 1 遺 伝 子
の 発 現 が 誘 導 さ れ る こ と が 報 告 さ れ て い る （ F o o  e t  a l .  2 0 0 5 ,  
S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 3）。 し か し シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ で は オ ー キ シ ン に よ
っ て M A X 4 遺 伝 子 が 誘 導 さ れ る こ と は な い（ B a i n b r i d g e  e t  a l .  2 0 0 5）。
オ ー キ シ ン に よ っ て D 1 0、D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 が 誘 導 さ れ る か を R T - P C R
に よ っ て 調 査 し た 。播 種 後 1 3 日 の 植 物 体 を オ ー キ シ ン 溶 液 に 3 時 間
浸 し た 後 、茎 頂 か ら c D N A を 合 成 し た 。オ ー キ シ ン を 与 え る こ と に よ
っ て D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 顕 著 に 上 昇 し た 。し か し D 1 0  l i k e、D 3、D 1 4、
F C 1 遺 伝 子 は オ ー キ シ ン に よ る 発 現 の 変 化 は 見 ら れ な か っ た （ 図
1 8 a）。H T D 1 遺 伝 子 は オ ー キ シ ン に よ っ て 発 現 が 誘 導 さ れ る こ と が 報
告 さ れ て い る （ Z o u  e t  a l .  2 0 0 6）。 し か し な が ら 今 回 の 実 験 で は オ
ー キ シ ン に よ る H T D 1 遺 伝 子 の 発 現 上 昇 は み ら れ な か っ た（ 図 1 9 a）。  
D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 上 昇 が オ ー キ シ ン に よ る 直 接 的 な も の か 、 そ れ
と も タ ン パ ク 質 の 翻 訳 を 介 し た も の な の か を 検 証 す る た め 、 翻 訳 阻
害 剤 で あ る シ ク ロ ヘ キ シ ミ ド を オ ー キ シ ン 処 理 と 併 用 し た 。5 0 u M の
I A A で 処 理 す る こ と に よ っ て D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は 上 昇 し た が 、 シ ク
ロ ヘ キ シ ミ ド を 同 時 に 与 え る と D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は 上 昇 し な か っ た
（ 図 1 9 b）。し た が っ て 、オ ー キ シ ン に よ る D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 上 昇 は 、
新 し く タ ン パ ク 質 を 翻 訳 す る こ と に よ っ て 起 き る 間 接 的 な も の で あ
る と 考 え ら れ た 。  
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図 1 9   オーキシンによる D  遺 伝 子 の発 現 誘 導  
( a )  1 0μM および 5 0μM のオーキシン（ I A A ）を ,  播 種 後 1 3 日 目 の野 生 型 の個
体 に与 えて ,  D 1 0 ,  D 1 0  l i k e ,  D 1 4 ,   D 3 ,  H T D 1 ,  F C 1  遺 伝 子 の発 現 を
R T - P C R によって解 析 した．オーキシン誘 導 のコントロールとして O s I A A 2 0  
遺 伝 子 を用 いた．電 気 泳 動 結 果 の右 に各 遺 伝 子 の P C R サイクル数 を示 し
た．  
( b )  翻 訳 阻 害 剤 シクロヘキシミドによる D 1 0  の発 現 誘 導 の阻 害 ．  オーキシンと
シクロヘキシミドを併 用 して D 1 0  遺 伝 子 の発 現 を R T - P C R によって解 析 した．
+ I A A :  5 0 u M  I A A のみ ,  + c h x :  1 u M  シクロヘキシミドのみ ,  + I A A  + h x c :  5 0 u M  
I A A と 1 u M  シクロヘキシミドを併 用 ． A c t i n 遺 伝 子 をコントロールとして用 い
た．   
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1 - 3 - 1 0  イ ネ に お け る 頂 芽 優 勢  
シロイヌナズナやマメ科 植 物 における頂 芽 優 勢 については数 多 くの研 究 が
行 われているが（C l i n e  e t  a l .  1 9 9 6 ）、単 子 葉 植 物 であるイネの頂 芽 優 勢 につ
いてはほとんど研 究 がなされていない。そこで、まずイネにおける頂 芽 優 勢 につ
いての基 礎 的 な知 見 を得 るため、頂 芽 による腋 芽 の伸 長 抑 制 とオーキシンの
効 果 について解 析 した。栄 養 成 長 期 のイネは節 間 がほとんど伸 長 せず、頂 芽
が 露 出 し な い た め 、 出 穂 後 に 穂 を 切 除 す る こ と で 頂 芽 を 除 い た
（D e c a p i t a t i o n 処 理 ）と見 なし、腋 芽 の成 長 にどんな影 響 が出 るか観 察 した。  
まず出 穂 時 における各 節 の腋 芽 を観 察 した。下 位 節 の腋 芽 は出 穂 時 には
既 に伸 長 して、分 げつになっていた。また最 上 位 の節 （止 葉 節 ）には腋 芽 が
稀 にしか形 成 されていなかった。最 上 位 を除 いた上 位 4 節 （上 から 2、 3、 4、 5
節 目 ）の腋 芽 はほとんどの個 体 で伸 長 していなかった（ d a t a  n o t  s h o w n ） 。以
上 の理 由 から、この上 位 4 節 の腋 芽 を解 析 に用 いた。しかし、 9 個 体 の腋 芽
を観 察 したところ、上 から 2 節 目 の腋 芽 が出 穂 時 に既 に伸 長 している個 体 が
2 個 体 存 在 していた。したがって、出 穂 時 に既 に伸 長 している腋 芽 を解 析 から
除 くために、 9 個 体 中 2 個 体 は出 穂 時 に腋 芽 が伸 長 しているものとみなして、
両 端 を 2 サンプルずつ控 除 した刈 込 み平 均 （中 央 の５サンプルの平 均 ）を用
いて解 析 を行 った。無 処 理 においては出 穂 7 日 後 でも腋 芽 はほとんど伸 長 し
ていなかった。しかしながら穂 を切 除 することによって 2 節 目 の腋 芽 が顕 著 に
伸 長 し、 7 日 後 にはおおよそ 1 0 0 m m 伸 長 していた（図 2 0 c ）。 2 節 目 以 外 の腋
芽 は穂 を切 除 してもほとんど伸 長 しなかった。したがって、穂 は腋 芽 の成 長 を
抑 制 していると考 えられ、イネにおいても頂 芽 優 勢 が存 在 することが示 唆 され
た。また穂 を切 除 した後 、切 断 面 にオーキシンを与 えると、無 処 理 と同 程 度 に
まで腋 芽 の伸 長 が抑 制 された（図 2 0 ） 。この結 果 より、オーキシンは穂 と同 様
に腋 芽 の成 長 を抑 制 する効 果 を持 っており、イネにおいてもオーキシンを介 し
た頂 芽 優 勢 が存 在 していると考 えられた。  
以 上 の結 果 より、イネにおいては、穂 を切 除 する処 理 を D e c a p i t a t i o n 処 理
と見 なして頂 芽 優 勢 の試 験 を行 うことは妥 当 であると考 え、以 後 の解 析 を行
った。  
 43 
 
図 2 0   イネにおける D e c a p i t a t i o n 処 理 とオーキシンの効 果  
( a )  D e c a p i t a t i o n 処 理 による腋 芽 の生 長 ．出 穂 直 後 に穂 首 を切 断 して ,  5 0μ l
の ラ ノ リ ン （ D e c a p i t a t i o n 処 理 ） も し く は 1 %  I A A を 含 む ラ ノ リ ン
（ D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 ）を塗 った．ラノリンは毎 日 交 換 した．左 から無 処
理 ,  D e c a p i t a t i o n 処 理 ,  D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 を示 した．白 い矢 頭 で節
（第 Ⅰ節 、第 Ⅱ節 ）の位 置 を示 した．  
( b )  第 Ⅱ節 （上 から 2 番 目 の節 ）の腋 芽 ．左 から無 処 理 ,  D e c a p i t a t i o n 処 理 ,  
D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 を示 した．白 い矢 頭 で節 の位 置 を示 した．  
( c )  出 穂 直 後 に D e c a p i t a t i o n 処 理 を行 い ,  出 穂 7 日 後 における第 Ⅱ節 、第 Ⅲ
節 の腋 芽 の長 さを計 測 した．計 測 した 9 サンプルから上 位 および下 位 の 2 サ
ンプルずつを除 外 し ,  中 央 の 5 サンプルの平 均 ±標 準 誤 差 を示 した．第 Ⅰ
節 （止 葉 節 ）の腋 芽 は形 成 されていないことが多 く ,  解 析 には用 いなかった．
I n t a c t :  無 処 理 ,   D e c a p . ,  D e c a p i t a t i o n 処 理 ;   D e c a p . + I A A ,  D e c a p i -
t a t i o n + I A A 処 理 ．  
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1 - 3 - 1 1  d 1 0 変 異 体 に お け る 頂 芽 優 勢  
d  変 異 体 の 頂 芽 優 勢 に つ い て 解 析 す る た め 、 d 1 0 変 異 体 を 用 い て
D e c a p i t a t i o n 処 理 と オ ー キ シ ン 処 理 を 行 い 、腋 芽 の 伸 長 を 観 察 し た 。
ま ず 出 穂 時 に お け る 各 節 の 腋 芽 を 観 察 し た 。上 か ら 2 節 目 の 腋 芽 は 、
野 生 型 と 同 様 に 、ほ と ん ど の 個 体 で 伸 長 し て い な か っ た が（ 図 2 1）、
そ れ 以 外 の 節 の 腋 芽 は 出 穂 時 に 既 に 伸 長 し て い た（ d a t a  n o t  s h o w n）。
最 上 位 の 節 の 腋 芽 は 稀 に し か 形 成 さ れ て い な か っ た 。 以 上 の 理 由 に
よ り 、 上 か ら 1、 4、 5 節 目 は 解 析 か ら 除 外 し 、 2 節 目 と 3 節 目 の 腋
芽 を 用 い て 解 析 を 行 っ た 。d 1 0 変 異 体 に お い て は 1 4 個 体 ず つ 調 査 し 、
両 端 の 2 サ ン プ ル ず つ を 控 除 し た 刈 込 み 平 均（ 中 央 の 1 0 サ ン プ ル の
平 均 ） を 解 析 に 用 い た （ 図 2 2）。 無 処 理 の 野 生 型 は 腋 芽 が ほ と ん ど
伸 長 し な か っ た が 、 d 1 0 変 異 体 に お い て は 無 処 理 で も 2 節 目 の 腋 芽
が 6 0 m m ほ ど 伸 長 し て い た 。出 穂 時 に 既 に 伸 長 し て い た 第 3 節 の 腋 芽
も 約 6 0 m m 伸 長 し て い た 。穂 を 切 除 す る こ と に よ っ て 2 節 目 の 腋 芽 は
無 処 理 よ り も 更 に 伸 長 し 、 1 0 0 m m 程 度 伸 長 し て い た 。 出 穂 時 に 既 に
伸 長 し て い た 3 節 目 の 腋 芽 は 伸 長 が 促 進 さ れ る こ と は な か っ た 。 し
た が っ て 、 d 1 0 変 異 体 で は 頂 芽 優 勢 が 弱 く な っ て い る も の の 、 完 全
に 頂 芽 優 勢 が 機 能 し な く な っ て い る わ け で は な い と 考 え ら れ た 。 穂
を 切 除 し た 後 、 切 断 面 に オ ー キ シ ン を 与 え る こ と に よ っ て 2 節 目 の
腋 芽 の 伸 長 は 抑 制 さ れ た （ 図 2 1、 図 2 2）。 し か し 、 野 生 型 に オ ー キ
シ ン 処 理 を 行 っ た 場 合 は 1 0 m m 程 度 し か 伸 長 し な か っ た の に 対 し 、
d 1 0 変 異 体 で は オ ー キ シ ン を 与 え て も 3 0 m m ほ ど 伸 長 し て い た（ 図 2 2）。
3 節 目 の 腋 芽 は オ ー キ シ ン 処 理 を 行 っ て も ほ と ん ど 伸 長 が 抑 制 さ れ
な か っ た （ 図 2 2）。 し た が っ て d 1 0 変 異 体 に お い て も オ ー キ シ ン に
よ っ て 腋 芽 の 伸 長 が 抑 制 さ れ る が 、 完 全 に 抑 制 さ れ る わ け で は な い
と 考 え ら れ た 。  
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図 2 1   d 1 0 - 1  変 異 体 における D e c a p i t a i o n 処 理 とオーキシンの効 果  
 出 穂 直 後 に D e c a p i t a t i o n 処 理 または D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 を行 い ,  出
穂 7 日 後 における第 Ⅱ節 、第 Ⅲ節 の腋 芽 の長 さを計 測 した．計 測 した 1 4 サ
ンプルから上 位 および下 位 の 2 サンプルずつを除 外 し ,  中 央 の 1 0 サンプルの
平 均 ±標 準 誤 差 を示 した．第 Ⅰ節 （止 葉 節 ）は解 析 に用 いなかった．  
 
 
 
図 2 2   腋 芽 の長 さの度 数 分 布  
 出 穂 直 後 に D e c a p i t a t i o n 処 理 または D e c a p i t a i o n + I A A 処 理 を行 い ,  出
穂 7 日 後 における第 Ⅱ節 の腋 芽 の長 さを計 測 した ．野 生 型 の結 果  ( a ) ,  
d 1 0 - 1  変 異 体 の結 果  ( b )． I n t a c t ,  無 処 理 ;  D e c a p . ,  D e c a p i t a t i o n 処 理 ;   
D e c a p . + I A A ,  D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 ．腋 芽 の長 さを  6 つの階 級 に分 けて ,  
各 階 級 のサンプル数 を示 した．W T は 9 サンプルずつ、 d 1 0 - 1  変 異 体 は 1 4 サ
ンプルずつ計 測 を行 った． W T における各 処 理 の中 央 値 は I n t a c t :  9  m m ,  
D e c a p . :  9 8  m m ,  D e c a p . + I A A :  8  m m ． d 1 0 - 1  変 異 体 における各 処 理 の中 央
値 は I n t a c t :  6 7  m m ,  D e c a p . :  1 1 5  m m ,  D e c a p . + I A A :  3 1  m m ．  
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1 - 3 - 1 2  d 変 異 体 に お け る オ ー キ シ ン 濃 度  
 d 1 0 変 異 体 に お け る 頂 芽 優 勢 の 低 下 が 、 内 生 オ ー キ シ ン の 低 下 、
も し く は 内 生 サ イ ト カ イ ニ ン の 増 加 に よ る 可 能 性 が 考 え ら れ た た め 、
d  変 異 体 と f c 1 変 異 体 の オ ー キ シ ン と サ イ ト カ イ ニ ン の 内 生 量 を 定
量 し た 。 第 4 葉 抽 出 中 の 植 物 体 か ら 伸 長 前 の 腋 芽 を 含 む よ う に 茎 頂
部 分 を 採 取 し 、イ ン ド ー ル 酢 酸（ I A A）な ら び に 活 性 型 サ イ ト カ イ ニ
ン で あ る ト ラ ン ス ゼ ア チ ン と イ ソ ペ ン テ ニ ル ア デ ニ ン を 定 量 し た 。
I A A 量 は d 3、 d 1 0、 d 1 4、 d 1 7、 d 2 7 変 異 体 の 全 て に お い て 有 意 に 上 昇
し て い た が 、f c 1 変 異 体 で は I A A 量 の 増 加 は わ ず か で あ っ た（ 図 2 3）。
一 方 、ト ラ ン ス ゼ ア チ ン と イ ソ ペ ン テ ニ ル ア デ ニ ン は d  変 異 体 お よ
び f c 1 に お い て 大 き な 変 化 は な か っ た （ d a t a  n o t  s h o w n）。  
以 上 の 結 果 か ら 、ｄ 1 0 を 含 む d  変 異 体 に お け る 頂 芽 優 勢 の 低 下 は 、
内 生 オ ー キ シ ン の 内 生 量 の 減 少 ま た は 内 生 サ イ ト カ イ ニ ン の 増 加 に
よ る も の で は な い と 示 唆 さ れ た 。  
 
 
図 2 3   d  変 異 体 と f c 1 - 1  変 異 体 の内 生 オーキシン量  
 播 種 後 1 3 日 の d  変 異 体 と f c 1 - 1  変 異 体 の地 上 基 部 における内 生 オーキシ
ン（ I A A ）を定 量 した． d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7  はシオカリ（ S h ）における
オーキシン量 を 1 とした相 対 値 を示 した． f c 1  は台 中 6 5 号 （ T 6 5 ）のオーキシン
量 を 1 とした相 対 値 を示 した．内 生 オーキシン量 の定 量 は独 立 して 2 回 行 い ,  そ
の平 均 値 ±標 準 誤 差 を示 した．  
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1 - 3 - 1 3  d 変 異 体 の オ ー キ シ ン に 対 す る 応 答 性  
 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に お い て A U X / I A A と A R F を 介 し た オ ー キ シ ン シ グ
ナ ル 伝 達 が 異 常 に な っ た a x r 1 変 異 体 は 腋 芽 の 休 眠 が 弱 く 、側 枝 が 増
加 す る 表 現 型 を 示 す （ L i n c o l n  e t  a l .  1 9 9 0 ,  L e y s e r  e t  a l . 1 9 9 3）。
こ の こ と は 腋 芽 の 休 眠 制 御 に A U X / I A A と A R F を 介 し た オ ー キ シ ン シ
グ ナ ル 伝 達 が 関 与 し て い る こ と を 示 唆 し て い る 。 d  変 異 体 と f c 1 変
異 体 に お い て A U X / I A A と A R F を 介 し た オ ー キ シ ン の シ グ ナ ル 伝 達 が
正 常 か 検 証 し た 。 d  変 異 体 と f c 1 変 異 体 に 外 生 的 に オ ー キ シ ン を 与
え 、 A U X / I A A と A R F を 介 し て オ ー キ シ ン 依 存 的 に 誘 導 さ れ る 遺 伝 子
の 発 現 を 定 量 的 R T - P C R で 調 べ た（ 図 2 4）。マ ー カ ー 遺 伝 子 と し て オ
ー キ シ ン 早 期 応 答 遺 伝 子 O s I A A 2 0  （ O s 0 6 g 0 1 6 6 5 0 0）を 用 い た（ J a i n  
e t  a l .  2 0 0 6）。 野 生 型 で は オ ー キ シ ン 濃 度 依 存 的 に O s I A A 2 0 の ｍ R N A
が 蓄 積 し て い た 。 d  変 異 体 に お い て も 野 生 型 と ほ ぼ 同 等 の O s I A A 2 0
の 発 現 誘 導 が 見 ら れ た 。 一 方 、 f c 1 変 異 体 は 野 生 型 （ 台 中 6 5 号 ） に
比 べ て O s I A A 2 0 の ｍ R N A が ３ 倍 以 上 に 蓄 積 し て い た 。O s I A A 2 0 以 外 の
オ ー キ シ ン 誘 導 遺 伝 子 と し て O s P I N O I D の 発 現 も 解 析 し た 結 果 、 f c 1
で は 野 生 型 よ り も 強 く 誘 導 さ れ て い た （ 森 田 修 士 論 文  2 0 0 6、 d a t a  
n o t  s h o w n）。 以 上 の 結 果 よ り 、 d  変 異 体 に お い て A U X / I A A と A R F を
介 し た オ ー キ シ ン の シ グ ナ ル 伝 達 は 正 常 に 機 能 し て お り 、 d 変 異 体
に お け る 頂 芽 優 勢 の 低 下 は オ ー キ シ ン に 対 す る 感 受 性 が 低 下 し て い
る か ら で は な い と 考 え ら れ た 。 む し ろ 、 d 変 異 体 で は 、 内 生 オ ー キ
シ ン 量 が 増 加 し て い る に も 関 わ ら ず 、 頂 芽 優 勢 が 低 下 し て い た こ と
か ら 、 D 遺 伝 子 は 頂 芽 優 勢 に お い て 、 オ ー キ シ ン の 下 流 で 機 能 し て
い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た 。  
 
 
 
 
 
 
 48 
 
図 2 4   d  変 異 体 と f c 1 - 1  変 異 体 のオーキシンに対 する応 答 性  
 d  変 異 体 お よ び f c 1 - 1  変 異 体 に お け る オ ー キ シ ン 早 期 誘 導 遺 伝 子
（O s I A A 2 0  ）の発 現 を R e a l - t i m e  P C R によって解 析 した． d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  
d 1 7 - 1 ,  d 2 7  は W T （シオカリ ,  S h ）の M o c k における発 現 量 を 1 として O s I A A 2 0  
遺 伝 子 の相 対 的 発 現 量 を示 した． f c 1 - 1  は W T （台 中 6 5 号 ,  T 6 5 ）の M o c k に
おける発 現 量  を 1 として相 対 値 を示 した．標 準 誤 差 をバーで示 した．  
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1 - 3 - 1 4  D e c a p i t a i o n 処 理 に よ る D 3、 D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 変 動  
 頂 芽 優 勢 に お け る D 3、D 1 0、D 1 4 遺 伝 子 の 機 能 を さ ら に 検 討 す る た
め に 、 D e c a p i t a i o n 処 理 な ら び に オ ー キ シ ン 処 理 を 行 っ た 時 の D 3、
D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 量 を 分 析 し た 。 既 に 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は
D e c a p i t a t i o n 処 理 に よ り 抑 制 さ れ 、 D３ 、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 は 、
D e c a p i t a t i o n 処 理 後 の 時 間 が 長 く な る ほ ど 発 現 量 が 増 加 す る こ と
が 明 ら か に さ れ て い る（ 大 島 修 士 論 文  2 0 0 8）。同 様 の 実 験 を 行 っ た
と こ ろ 、D e c a p i t a t i o n 処 理 を 行 っ て か ら 1 時 間 後 に は D 1 0 遺 伝 子 の
発 現 が 抑 制 さ れ る こ と 、 D 3、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 は D e c a p i t a t i o n 処 理
を 行 う こ と に よ り 上 昇 し 、D e c a p i t a t i o n 処 理 か ら 時 間 が 経 つ ほ ど 発
現 量 が 上 昇 す る こ と が 確 認 で き た （ 図 2 5）。 ま た 、 D e c a p i t a t i o n 処
理 後 に 切 断 面 に オ ー キ シ ン を 塗 布 す る と 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は 維 持
さ れ た が 、 D 3、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 は 、 D e c a p i t a t i o n 処 理 の み の 場 合
と 同 様 に 、 無 処 理 の 時 よ り も 上 昇 し た （ 図 2 5）。 以 上 の 結 果 を ま と
め る と 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は D e c a p i t a t i o n 処 理 に よ り 抑 制 さ れ 、オ
ー キ シ ン 処 理 に よ り 維 持 さ れ る こ と か ら 、 D 1 0 遺 伝 子 は 穂 （ 頂 芽 ）
由 来 の オ ー キ シ ン に よ り 発 現 が 制 御 さ れ て い る こ と が 示 唆 さ れ た 。
し か し 、 D 3、 D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 は D e c a p i t a t i o n 処 理 に よ り 上 昇 す る
が 、オ ー キ シ ン 処 理 を 行 っ て も D e c a p i t a t i o n 処 理 の 効 果 が 打 ち 消 さ
れ る こ と は な か っ た た め 、 D 3、 D 1 4 遺 伝 子 は オ ー キ シ ン と は 別 の 、
D e c a p i t a t i o n を 伝 達 す る シ グ ナ ル に よ っ て 発 現 が 制 御 さ れ て い る
可 能 性 が 示 唆 さ れ た 。  
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図 2 5   D e c a p i t a t i o n 処 理 による D  遺 伝 子 の発 現 変 化  
 出 穂 直 後 に第 Ⅱ節 から 5  c m 上 の節 間 で茎 を切 断 し ,  切 断 面 にラノリン
（D e c a p i t a t i o n 処 理 ）または 1 %  I A A を含 むラノリン（ D e c a p i t a t i o n + I A A 処 理 ）
を塗 布 した． 2 個 体 について独 立 に処 理 を行 った．コントロールとして A c t i o n  
を用 いた．  
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1 - 4  考 察  
1 - 4 - 1  イ ネ に お い て も 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 に よ り 腋 芽 の 成 長 が 抑
制 さ れ て い る 。  
D 1 0 遺 伝 子 を マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に よ っ て 単 離 し た 結 果 、
D 1 0 遺 伝 子 は カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 郡 に 属 す る O s C C D 8 を コ ー ド
し て い る こ と が 明 ら か に な っ た 。 O s C C D 8 は シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 4  
（ S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 3）、 エ ン ド ウ の R M S 1  （ F o o  e t  a l .  2 0 0 5）、
ペ チ ュ ニ ア の D A D 1（ S n o w d e n  e t  a l . ,  2 0 0 5） の オ ー ソ ロ グ で あ る 。
当 研 究 室 で は 既 に D 3 遺 伝 子 が F - b o x  L R R タ ン パ ク 質 を コ ー ド し て お
り 、シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 2 遺 伝 子 の オ ー ソ ロ グ で あ る こ と を 明 ら か
に し て い る （ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。 ま た d 変 異 体 と 非 常 に 良 く 似
た 表 現 型 を 示 す h t d 1 変 異 体 の 原 因 遺 伝 子 で あ る H T D 1 が O s C C D 7 を コ
ー ド し て お り 、M A X 3 の オ ー ソ ロ グ で あ る こ と も 明 ら か に な っ て い る
（ Z o u  e t  a l .  2 0 0 5 ,  2 0 0 6）。 さ ら に 、 d 1 7 変 異 体 は H T D 1 遺 伝 子 の 塩
基 配 列 に 突 然 変 異 が 生 じ て い る こ と 、 さ ら に 正 常 な H T D 1 遺 伝 子 を
d 1 7 変 異 体 に 導 入 す る と 表 現 型 が 回 復 す る こ と が 明 ら か に さ れ て お
り 、 D 1 7 遺 伝 子 は O s C C D 7 を コ ー ド し て い る H T D 1 遺 伝 子 と 同 一 で あ
る こ と が 既 に 分 か っ て い る （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8）。  
こ れ ら の 結 果 は イ ネ に お い て も 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ 、 エ ン ド ウ 、 ペ
チ ュ ニ ア と 同 じ 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 に よ る 腋 芽 の 成 長 抑 制 機 構 が 保
存 さ れ て お り 、 D 1 0、 D 3、 H T D 1 / D 1 7 遺 伝 子 が こ の 新 規 ホ ル モ ン 様 物
質 の 生 合 成 ま た は 受 容 に 関 与 し て い る こ と を 強 く 示 唆 し て い る 。  
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ と エ ン ド ウ で は C C D 8 は ゲ ノ ム 中 に １ つ ず つ し か 存
在 し な い が 、 イ ネ ゲ ノ ム に は C C D 8 を コ ー ド す る 遺 伝 子 が
O s 0 1 g 0 5 6 6 5 0 0 と O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 の 2 つ 存 在 し 、 そ れ ぞ れ O s C C D 8 a、
O s C C D 8 b と 名 づ け ら れ て い る （ S n o w d e n  e t  a l .  2 0 0 5）。 本 研 究 で は
D 1 0 遺 伝 子 が O s C C D 8 b / O s 0 1 g 0 7 4 6 4 0 0 で あ る こ と を 明 ら か に し 、一 方
の O s C C D 8 a / O s 0 1 g 0 5 6 6 5 0 0 を D 1 0  l i k e と 命 名 し た 。 D 1 0  l i k e は シ ロ
イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 4 遺 伝 子 と 高 い 相 同 性 （ I d e n t i t i e s  =  6 0 % ,  S i m -
i l a r i t y  =  7 6 %） を 示 す た め 、 M A X 4 と 同 様 の 酵 素 活 性 を も つ こ と が
 52 
予 想 さ れ た 。し か し な が ら 、D 1 0  l i k e は 主 に 穂 で 発 現 し て お り 、H T D 1
や D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 パ タ ー ン と は 全 く 異 な っ て い た （ 図 1 4）。 D 1 0  
l i k e 遺 伝 子 が 新 規 抑 制 因 子 の 生 合 成 に 関 与 す る の か 、そ れ と も ま っ
た く 別 の 機 能 を 持 つ の か に つ い て は 、 変 異 体 の 表 現 型 を 含 め た 今 後
の 研 究 が 期 待 さ れ る 。  
 
1 - 4 - 2  D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は フ ィ ー ド バ ッ ク に よ り 制 御 さ れ て い る  
 d 変 異 体 と f c 1 変 異 体 に お け る D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 を 解 析 し た 結 果 、
d 変 異 体 で は D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 上 昇 し て い た（ 図 1 8）。こ の 結 果 は
D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 負 の フ ィ ー ド バ ッ ク に よ っ て 制 御 さ れ て い る こ
と を 示 唆 し て お り 、 d  変 異 体 で は こ の フ ィ ー ド バ ッ ク に よ る 抑 制 が
弱 く な っ て い る 、 も し く は フ ィ ー ド バ ッ ク に よ る 誘 導 が 強 く な っ て
い る た め に D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 上 昇 し て い る と 考 え ら れ た 。 ま た 、
f c 1 変 異 体 で は D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 上 昇 が 見 ら れ な か っ た こ と か ら（ 図
1 8）、こ の フ ィ ー ド バ ッ ク は 腋 芽 の 伸 長 ／ 休 眠 状 態 に 依 存 す る も の で
は な く 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の シ グ ナ ル 伝 達 に 依 存 し て い る と 考 え
ら れ た 。一 方 、 D 3、 H T D 1 遺 伝 子 の 発 現 は d 変 異 体 お よ び f c 1 変 異 体
で 大 き く 変 化 し て お ら ず （ 図 1 8）、 フ ィ ー ド バ ッ ク に よ っ て 大 き く
変 化 す る D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生 合 成 に お い
て 律 速 段 階 に な っ て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た （ 図 2 6）。  
 エ ン ド ウ の r m s 変 異 体 で は R M S 1 遺 伝 子 の 発 現 が 上 昇 し て お り 、
R M S 1 遺 伝 子 の 発 現 も フ ィ ー ド バ ッ ク に よ る 制 御 を 受 け て い る と 考
え ら れ て い る （ F o o  e t  a l .  2 0 0 5）。 D 1 0 遺 伝 子 と R M S 1 遺 伝 子 に 対 す
る フ ィ ー ド バ ッ ク 制 御 は 転 写 レ ベ ル で 行 わ れ て い る た め 、 プ ロ モ ー
タ ー 依 存 的 な 現 象 で あ る と 予 想 さ れ る 。 今 後 、 フ ィ ー ド バ ッ ク 制 御
に 必 要 な シ ス 配 列 を 明 ら か に す る こ と で 、 フ ィ ー ド バ ッ ク が ど の よ
う な メ カ ニ ズ ム で 発 生 し 、 イ ネ の 分 げ つ 性 に お い て ど の よ う な 意 味
が あ る の か を 理 解 す る 重 要 な 情 報 が 得 ら れ る と 期 待 さ れ る 。  
 ま た F - b o x  L R R タ ン パ ク 質 を コ ー ド す る D 3 遺 伝 子 は 新 規 ホ ル モ
ン 様 物 質 の 受 容 ま た は 伝 達 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ 、 ｄ 3 変 異 体
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で は 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生 合 成 は 正 常 で あ る と 予 想 さ れ る 。 さ ら
に 、 d 3 変 異 体 で は D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 上 昇 し て い る こ と か ら 、 d 3
変 異 体 に お い て は 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 が 蓄 積 し て い る と 予 想 さ れ る 。
d 3 変 異 体 を 用 い る こ と で 、新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 正 体 が 明 ら か に さ
れ る こ と が 期 待 さ れ る 。  
 
 
図 2 6   D  遺 伝 子 の予 想 される機 能  
 ①D 1 0  / O s M A X 4 ,  D 1 7  / O s M A X 3  遺 伝 子 は腋 芽 伸 長 抑 制 物 質 の生 合 成
に関 与 している．② D 3  / O s M A X 2  遺 伝 子 は腋 芽 伸 長 抑 制 物 質 の受 容 また
はシグナル伝 達 に関 与 している ．③ D  遺 伝 子 による腋 芽 の伸 長 制 御 には
F C 1  遺 伝 子 が （ 一 部 ） 関 与 し て い る  ( M I n a k u c h i  e t  a l .  2 0 1 0 ) ． ④ D 1 0  
/ O s M A X 4  遺 伝 子 の発 現 はフィードバックにより制 御 される．⑤ D 1 4 ,  D 2 7  遺
伝 子 は D 3 / O s M A X 2 ,  D 1 0 / O s M A X 4 ,  D 1 7 / O s M A X 3 遺 伝 子 と同 じ経 路 で腋
芽 の伸 長 抑 制 に関 与 する．  
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1 - 4 - 3  D 1 4、 D 2 7 遺 伝 子 は 新 規 抑 制 因 子 の 経 路 で 働 く  
 d 3、 d 1 0、 d 1 7 変 異 体 だ け で な く 、 d 1 4、 d 2 7 変 異 体 に お い て も D 1 0
遺 伝 子 の 発 現 上 昇 が 見 ら れ た こ と か ら （ 図 1 8）、 D 1 4、 D 2 7 遺 伝 子 は
D 3、 D 1 0、 D 1 7 遺 伝 子 と 同 じ く 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 に よ る 腋 芽 成 長 制
御 機 構 に お い て 機 能 し て い る こ と が 示 唆 さ れ た 。 本 研 究 に よ り D 1 4
遺 伝 子 は マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ の 結 果 、 加 水 分 解 酵 素
（ a l p h a / b e t a  h y d r o l a s e） と 予 測 さ れ る タ ン パ ク 質 を コ ー ド し て い
る こ と が 明 ら か に な っ た（ 図 1 2）。D 1 4 タ ン パ ク 質 は 加 水 分 解 酵 素 ス
ー パ ー フ ァ ミ リ ー に 共 通 し て 存 在 す る M h p C ド メ イ ン を 持 っ て お り 、
酵 素 活 性 に 必 要 な 3 連 構 造 も 保 存 さ れ て い る （ d a t a  n o t  s h o w n）。 し
た が っ て 、 D 1 4 タ ン パ ク 質 も 加 水 分 解 酵 素 活 性 を 持 つ と 予 想 さ れ 、
新 規 抑 制 因 子 の 生 合 成 に 関 与 し て い る 可 能 性 が あ る 。 し か し 、 D 1 4
遺 伝 子 と 相 同 性 の 高 い 遺 伝 子 を B L A S T に よ っ て 検 索 し た 結 果 、
B a c i l l u s  s u b t i l i s の R s b Q と 高 い 相 同 性 （ I d e n t i t i e s  =  3 8 % 、
S i m i l a r i t y  =  5 3 %）が あ る こ と が わ か っ た 。R s b Q は 微 生 物 に お い て 、
ス ト レ ス 応 答 を 制 御 す る σ B 転 写 因 子 を 活 性 化 す る 働 き を 持 っ て お
り 、そ の 機 能 に は 加 水 分 解 酵 素 活 性 に 重 要 な 9 6 番 目 の セ リ ン と 2 4 6
番 目 の ヒ ス チ ジ ン を 必 要 と す る （ B r o d y  e t  a l .  2 0 0 1）。 ま た ジ ベ レ
リ ン の 細 胞 内 受 容 体 で あ る こ と が 明 ら か に な っ た G I B E R E L I N  I N -
S E N S I T I V E  D W A R F  1（ G I D 1） は 、 加 水 分 解 酵 素 の １ 種 で あ る エ ス テ ラ
ー ゼ 、 リ パ ー ゼ で 共 通 し て 保 存 さ れ て い る 配 列 を 持 つ
（ U e g u c h i - T a n a k a  e t  a l .  2 0 0 5）。 し た が っ て 、 D 1 4 タ ン パ ク 質 が 新
規 抑 制 因 子 の 受 容 、 伝 達 に 関 与 し て い る 可 能 性 も 現 段 階 で は 否 定 で
き な い 。 イ ネ ゲ ノ ム 中 に 存 在 す る ホ モ ロ グ （ O s 0 3 g 0 4 3 7 6 0 0） が D 1 4
遺 伝 子 と 同 じ 機 能 を 持 つ の か を 含 め て 、 今 後 の 解 析 が 期 待 さ れ る 。
ま た シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に は D 1 4 遺 伝 子 の ホ モ ロ グ が 2 つ あ り 、
A t 3 g 0 3 9 9 0 が D 1 4 に 最 も 近 い 関 係 に あ る（ 図 1 3）。 A t 3 g 0 3 9 9 0 が シ ロ
イ ヌ ナ ズ ナ に お い て 腋 芽 の 抑 制 に 働 い て い る か 今 後 の 解 析 が 期 待 さ
れ る 。  
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に お い て は 新 規 抑 制 因 子 に 関 与 し て い る 遺 伝 子 と
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し て 、 シ ト ク ロ ー ム P 4 5 0 を コ ー ド す る M A X 1 遺 伝 子 が 知 ら れ て い る
（ B o o k e r  e t  a l .  2 0 0 5）。 ま た 、 接 木 の 組 み 合 わ せ 実 験 か ら M A X 1 遺
伝 子 は M A X 3、M A X 4 遺 伝 子 の 下 流 で 新 規 抑 制 因 子 の 生 合 成 に 関 与 し て
い る と 考 え ら れ て い る （ S t i r n b e r g  e t  a l .  2 0 0 2）。 イ ネ ゲ ノ ム 中 に
は M A X 1 遺 伝 子 の ホ モ ロ グ が 3 つ 存 在 す る が（ N e l s o n  e t  a l .  2 0 0 3）、
こ れ ら O s M A X 1 遺 伝 子 を 機 能 欠 失 し た イ ネ の 突 然 変 異 体 の 解 析 は 行
わ れ て お ら ず 、 今 後 の 解 析 が 期 待 さ れ る 。  
 
1 - 4 - 4  イ ネ の 頂 芽 優 勢 に お け る D 遺 伝 子 の 機 能  
栄 養 成 長 期 の イ ネ は 頂 芽 が 露 出 し な い た め 、 頂 芽 を 取 り 除 い て 腋
芽 の 伸 長 を 観 察 す る こ と は 困 難 で あ る 。 そ こ で 本 研 究 で は 穂 を 頂 芽
と み な し て 、 穂 を 除 く と 腋 芽 の 伸 長 が 促 進 さ れ る こ と 、 オ ー キ シ ン
が 腋 芽 の 伸 長 を 抑 制 す る こ と を 明 ら か に し 、 イ ネ に お い て も オ ー キ
シ ン を 介 す る 頂 芽 優 勢 が 存 在 す る と 考 え た 。 頂 芽 優 勢 の 意 義 が 、 成
長 に 必 要 な 要 素 を １ つ の 器 官 に 集 中 す る こ と と 考 え れ ば 、 穂 と 頂 芽
は 同 等 の 存 在 で あ る と 考 え ら れ る 。 し か し な が ら 、 栄 養 生 長 期 に 形
成 さ れ た 腋 芽 は 盛 ん に 伸 長 す る の に 対 し 、 生 殖 成 長 期 転 換 後 に 形 成
さ れ た 腋 芽 は 強 く 抑 制 さ れ て お り 、 栄 養 成 長 期 と 生 殖 成 長 期 で 腋 芽
の 伸 長 制 御 機 構 が 変 化 し て い る 可 能 性 は 否 定 で き な い 。  
d 1 0 変 異 体 で は 穂 が 存 在 し て い る に も 関 わ ら ず 腋 芽 が 伸 長 し て お
り 、 頂 芽 優 勢 が 失 わ れ て い る と 考 え ら れ た 。 し か し 、 穂 を 取 り 除 く
こ と に よ っ て 腋 芽 は 更 に 伸 長 し た た め 、 頂 芽 優 勢 が 完 全 に 失 わ れ た
わ け で は な く 、部 分 的 に 失 わ れ て い る と 考 え ら れ た 。ま た ｄ 1 0 変 異
体 で は オ ー キ シ ン に よ っ て 腋 芽 の 伸 長 が 完 全 に は 抑 制 さ れ な い た め 、
オ ー キ シ ン に よ る 腋 芽 の 伸 長 抑 制 が 部 分 的 に 失 わ れ て い る と 考 え ら
れ た 。 ま た d 1 0 変 異 体 で は オ ー キ シ ン の 生 合 成 は 低 下 し て お ら ず 、
オ ー キ シ ン に 対 す る 感 受 性 も 低 下 し て い な い （ 図 2 3、 2 4）。 以 上 の
結 果 よ り 、 d 1 0 変 異 体 で は オ ー キ シ ン に よ る 頂 芽 優 勢 が 部 分 的 に 失
わ れ て い る が 、オ ー キ シ ン の 量 、受 容 が 低 下 し て い る わ け で は な く 、
オ ー キ シ ン が 受 容 さ れ た 後 の 段 階 で 異 常 が 起 き て い る と 考 え ら れ た 。
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し た が っ て 、 原 因 遺 伝 子 で あ る D 1 0 遺 伝 子 は オ ー キ シ ン の 下 流 で 腋
芽 の 伸 長 抑 制 に 関 わ っ て い る と 予 想 さ れ る 。 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が
D e c a p i t a t i o n 処 理 に よ り 低 下 し 、さ ら に オ ー キ シ ン 処 理 に よ っ て 維
持 さ れ る こ と は こ の こ と を 支 持 し て お り 、 D 1 0 遺 伝 子 に よ っ て 合 成
さ れ る 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 が 、 オ ー キ シ ン の 二 次 因 子 と し て 腋 芽 の
伸 長 を 抑 制 し て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た 。 た だ し 、 翻 訳 阻 害 剤 で あ
る シ ク ロ ヘ キ シ ミ ド を 併 用 す る こ と に よ っ て 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が
誘 導 さ れ な く な っ た こ と か ら 、 オ ー キ シ ン に よ る D 1 0 遺 伝 子 の 発 現
誘 導 は な ん ら か の タ ン パ ク 質 の 翻 訳 を 必 要 と す る 間 接 的 な も の で あ
る と 考 え ら れ た 。 ま た d 1 0 変 異 体 に お い て も オ ー キ シ ン は 腋 芽 の 伸
長 を 抑 制 す る た め 、 新 規 抑 制 因 子 を 介 さ ず に オ ー キ シ ン が 腋 芽 の 伸
長 を 抑 制 す る 経 路 も 存 在 す る と 考 え ら れ た 。 オ ー キ シ ン に よ る サ イ
ト カ イ ニ ン 合 成 の 抑 制 は そ の １ つ で あ る と 予 想 さ れ る （ N o r d s t r o m  
e t  a l .  2 0 0 4 ,  T a n a k a  e t  a l .  2 0 0 6）。  
人 為 的 に 活 性 型 オ ー キ シ ン の 内 生 量 を 増 や し た 形 質 転 換 体 は 頂 芽
優 勢 が 強 く な り 、分 枝 が 減 少 す る こ と が 知 ら れ て い る（ R o m a n o  e t  a l .  
1 9 9 3）。一 方 、 d 変 異 体 は 内 生 オ ー キ シ ン 量 が 増 加 し て い る に も 関 わ
ら ず （ 図 2 3）、 腋 芽 の 抑 制 が 弱 く な り 、 分 げ つ が 増 加 し た （ 図 4）。
こ の 結 果 も D 3、 D 1 0、 D 1 4、 D 1 7、 D 2 7 遺 伝 子 が オ ー キ シ ン の 下 流 で 腋
芽 の 抑 制 に 関 与 し て い る 可 能 性 を 示 唆 し て い る 。 内 生 オ ー キ シ ン 量
の 増 加 は f c 1 変 異 体 で は 見 ら れ な い た め 、 d 変 異 体 に お け る 内 生 オ
ー キ シ ン の 増 加 は 腋 芽 が 伸 長 し た こ と に よ っ て 起 き た わ け で は な く 、
D 3、 D 1 0、 D 1 4、 D 1 7、 D 2 7 遺 伝 子 に 依 存 す る も の と 考 え ら れ た 。 し た
が っ て 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 は 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 す る 他 に 、 オ ー キ
シ ン の 生 合 成 を 抑 制 し て い る こ と が 示 唆 さ れ た 。 オ ー キ シ ン が D 1 0
遺 伝 子 の 発 現 を 誘 導 し 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 が オ ー キ シ ン の 生 合 成
を 抑 制 す る こ と で 、 互 い に フ ィ ー ド バ ッ ク を 形 成 し 、 オ ー キ シ ン と
新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の バ ラ ン ス が 保 た れ る こ と で 、 腋 芽 の 伸 長 と 休
眠 が 制 御 さ れ て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ る （ 図 2 7）。  
エ ン ド ウ の r m s 1 変 異 体 は 頂 芽 優 勢 が 低 下 し て お り 、オ ー キ シ ン を
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与 え て も 腋 芽 の 伸 長 が 抑 制 さ れ な い 。ま た オ ー キ シ ン に よ っ て R M S 1
遺 伝 子 の 発 現 が 誘 導 さ れ る た め 、 エ ン ド ウ に お い て は 、 オ ー キ シ ン
は R M S 1 遺 伝 子 の 発 現 を 制 御 す る こ と で 腋 芽 の 伸 長 を 抑 制 し て い る
と 考 え ら れ て い る （ B e v e r i d g e  e t  a l .  2 0 0 0 ,  F o o  e t  a l .  2 0 0 5）。 一
方 、シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の m a x 4 変 異 体 に オ ー キ シ ン を 与 え る と 腋 芽 の 伸
長 が 部 分 的 に 抑 制 さ れ る が 、M A X 4 遺 伝 子 の 発 現 は オ ー キ シ ン に よ っ
て 誘 導 さ れ な い （ S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 3 ,  B a i n b r d g e  e t  a l .  2 0 0 5）。
本 研 究 に よ り d 1 0 変 異 体 に オ ー キ シ ン を 与 え る と 腋 芽 の 伸 長 は 部 分
的 に 抑 制 さ れ 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が オ ー キ シ ン に よ っ て 誘 導 さ れ る
こ と が 明 ら か に な っ た 。 こ の 結 果 は エ ン ド ウ と も シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ と
も 完 全 に 一 致 す る 結 果 で は な く 、 オ ー キ シ ン と 新 規 抑 制 因 子 の 相 互
作 用 が 種 に よ っ て 異 な っ て い る こ と を 示 唆 し て い る 。 こ の 制 御 の 多
様 性 が シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ 、 エ ン ド ウ 、 イ ネ の 種 特 異 的 な 分 枝 の パ タ ー
ン を 決 定 す る 要 因 に な っ て い る の か も し れ な い 。  
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図 2 7   イネにおける頂 芽 優 勢 の分 子 遺 伝 学 的 モデル．  
①D 1 0 ,  D 1 7  / H T D 1 )  ,  D 2 7  遺 伝 子 はストリゴラクトンの生 合 成 に関 与 して
いる．②D 3 ,  D 1 4  遺 伝 子 はストリゴラクトンの受 容 またはシグナル伝 達 に関 与
している．③ストリゴラクトンによる腋 芽 の伸 長 制 御 には F C 1  遺 伝 子 が（一 部 ）
関 与 している．④ D 1 0  遺 伝 子 の発 現 はフィードバックにより制 御 される．⑤オ
ーキシンを介 した頂 芽 による腋 芽 の伸 長 制 御 （頂 芽 優 勢 ）が存 在 する（ d  変
異 体 においてもオーキシンにより腋 芽 の伸 長 は抑 制 される ） ．⑥ D 1 0  遺 伝 子
は茎 頂 が存 在 することにより、発 現 が維 持 される．また、 D 1 0  遺 伝 子 の発 現
はオーキシンにより誘 導 される．オーキシンによる D 1 0  遺 伝 子 の誘 導 は未 知
のタンパク質 （ X ）の発 現 を必 要 とする．⑦茎 頂 が失 われることにより ,  D 3 ,  D 1 4  
遺 伝 子 の発 現 が誘 導 される（茎 頂 は D 3 ,  D 1 4  遺 伝 子 の発 現 を抑 制 してい
る） ．⑧ストリゴラクトンによりオーキシンの生 合 成 と極 性 輸 送 は抑 制 されてい
る（ d 3 ,  d 1 0  変 異 体 ではオーキシン内 生 量 が増 加 しており ,  O s P I N  の発 現 が
上 昇 している）．  
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第 ２ 章  
ストリゴラクトンによる腋 芽 の伸 長 抑 制 と D14 遺 伝 子 の機 能 解 析  
 
2 - 1  序 論  
エ ン ド ウ の r a m o s u s  ( r m s  )  変 異 体 、 ペ チ ュ ニ ア の d e c r e a s e d  
a p i c a l  d o m i n a n c e  ( d a d  )  変 異 体 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の m o r e  a x i l l a r y  
g r o w t h  ( m a x  )  変 異 体 、 そ し て イ ネ の d w a r f  ( d  )  変 異 体 の 解 析 を
通 じ て 、 カ ロ テ ノ イ ド か ら 生 成 さ れ る と 予 想 さ れ る 新 規 ホ ル モ ン 様
物 質 が 腋 芽 の 伸 長 を 抑 制 し て い る こ と 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生 合
成 お よ び シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ る 相 同 遺 伝 子 が 高
等 植 物 に 広 く 存 在 す る こ と が 次 々 と 明 ら か に さ れ た が（ 表 １ ）、新 規
ホ ル モ ン 様 物 質 の 正 体 、 な ら び に そ の 生 合 成 お よ び シ グ ナ ル 伝 達 の
詳 細 に つ い て は 不 明 で あ っ た 。  
 
表 1  D 遺 伝 子 のホモログ  
 
D 3 ,  I s h i k a w a  e t  a l .  ( 2 0 0 5 ) ;  D 8 8 ，G a o  e t  a l .  ( 2 0 0 9 ) ;  H T D 2 ,  L i u  e t  a l .  ( 2 0 0 9 ) ;  
D 2 7 ,  L i n  e t  a l .  ( 2 0 0 9 ) ;  M A X 1  a n d  M A X 2 ,  S t i r n g e r g  e t  a l .  ( 2 0 0 2 ) ;  M A X 3 ,  
B o o k e r  e t  a l .  ( 2 0 0 4 ) ;  M A X 4 ,  S o r e f a n  e t  a l .  ( 2 0 0 5 ) ;  R M S 1 ,  S o r e f a n  e t  a l .  
( 2 0 0 5 ) ;  R M S 2  a n d   R M S 3 ,  M o r r i s  e t  a l  ( 2 0 0 1 ) ;  R M S 4  a n d  R M S 5 ,  J o h n s o n  
e t  a l .  ( 2 0 0 6 ) ;  D A D 1 ,  S h o w d e n  e t  a l .  ( 2 0 0 5 ) ;  D A D 2 ,  H a m i a u x  e t  a l .  ( 2 0 1 2 ) ;  
D A D 3 ,  D r u m m o n d  e t  a l .  ( 2 0 0 9 )  
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 そ こ で 、 理 化 学 研 究 所 の 山 口 博 士 の 協 力 の 下 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物
質 の 正 体 を 明 ら か に す る た め 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 を 多 量 に 蓄 積 し
て い る と 予 想 さ れ る d 3 - 1 変 異 体 の メ タ ノ ー ル 抽 出 物 を 、カ ラ ム ク ロ
マ ト グ ラ フ ィ ー を 用 い て 分 画 し た 後 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 を 欠 失 し
て い る と 予 想 さ れ る d 1 0 - 1 変 異 体 に 供 与 す る こ と に よ っ て 表 現 型 が
回 復 す る か 検 討 し た 。 野 生 型 の イ ネ で は 、 通 常 は 伸 長 し な い 第 １ 節
の 腋 芽 が 、 d 1 0 - 1  変 異 体 で は 高 い 確 率 で 伸 長 す る こ と を 利 用 し て 、
分 画 物 の 供 与 か ら 表 現 型 の 確 認 ま で を 約 2 週 間 で 検 定 す る 方 法 を 開
発 し 、 複 数 回 検 討 を 重 ね た が 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 正 体 を 明 ら か
に す る ま で に は 至 ら な か っ た 。  
そ の 後 、2 0 0 8 年 に 理 化 学 研 究 所 の 梅 原 ら の 研 究 グ ル ー プ お よ び フ
ラ ン ス の G o m e z - R o l d a n ら の 研 究 グ ル ー プ に よ っ て 、新 規 ホ ル モ ン 様
物 質 が「 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 」、あ る い は そ の 代 謝 産 物 で あ る こ と が 示
さ れ た （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  2 0 0 8）。  
 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 、 も と も と 根 寄 生 植 物 で あ る ス ト ラ イ ガ
（ S r t r i g a） お よ び オ ロ バ ン キ （ O r o b a n c h e） の 種 子 発 芽 を 誘 導 す る
因 子 と し て 単 離 さ れ た 物 質 で あ る （ C o o k  e t  a l .  1 9 6 6）。 ス ト ラ イ ガ
の 仲 間 は 全 世 界 に 4 2 種 存 在 し て い る が 、そ の 中 で も 被 害 が 大 き い の
が S t r i g a  h e r m o n t i c a で あ る 。 S .  h e r m o n t i c a は ソ ル ガ ム 、 ト ウ モ
ロ コ シ な ど の イ ネ 科 の 作 物 に 広 く 寄 生 し 、 寄 生 し た 作 物 の 収 量 を 大
き く 減 少 さ せ る 。被 害 面 積 は ア フ リ カ を 中 心 に 3 0 0 0～ 5 0 0 0 万 ヘ ク タ
ー ル に 及 び 、 そ の 被 害 額 は 年 間 7 0 億 米 ド ル に 及 ぶ と 言 わ れ て い る
（ F o o d  a n d  A g r i c u l t u r e  O r g a n i z a t i o n  o f  t h e  U n i t e d  N a t i o n s  ( F A O )  
o n l i n e :  h t t p : / / w w w . f a o . o r g / d o c r e p / 0 0 6 / y 5 0 3 1 e / y 5 0 3 1 e 0 a . h t m）。
作 物 に 寄 生 し 十 分 に 成 長 し た ス ト ラ イ ガ は 、直 径 0 . 3  m m ほ ど の 種 子
を 、 1 株 あ た り 2 5 0 0 0～ 2 0 0 , 0 0 0 粒 ま き 散 ら す 。 そ の 種 子 は 1 0～ 2 0
年 間 に わ た り 発 芽 能 力 を 維 持 し て い る た め 、 一 度 ス ト ラ イ ガ に 侵 食
さ れ た 農 地 で は 、 ス ト ラ イ ガ を 根 絶 す る こ と が 難 し く 、 重 大 な 問 題
に な っ て い る 。 一 方 、 オ ロ バ ン キ は 全 世 界 に 1 5 0 種 が 存 在 し て い る
が 、 大 き な 農 業 被 害 を 及 ぼ し て い る の は O r o b a n c h e  r a m o s a と
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O r o b a n c h e  m i n o r の 2 種 で あ る 。  O .  r a m o s e は 地 中 海 沿 岸 地 域 に 自
生 す る 寄 生 植 物 で 、 主 に マ メ 科 作 物 に 寄 生 す る 。 エ ジ プ ト 、 モ ロ ッ
コ 、 チ ュ ニ ジ ア な ど で は 、 豆 類 生 産 量 の 約 3 0％ が O .  r a m o s a に よ っ
て 失 わ れ て い る と 言 わ れ て い る （ F A O  o n l i n e :  
h t t p : / / w w w . f a o . o r g / a g r i c u l t u r e / c r o p s / t h e m a t i c s i t e m a p / t h e m e / b
i o d i v e r s i t y / w e e d s / i s s u e s / o r o / j p /）。 O .  m i n o r は 北 半 球 の 広 い 範
囲 に 自 生 し て お り 、 ナ ス 科 、 ア ブ ラ ナ 科 、 セ リ 科 な ど の 野 菜 類 に 寄
生 し て 、 各 地 で 深 刻 な 農 業 被 害 を 与 え て い る 。  
ス ト ラ イ ガ と オ ロ バ ン キ は ど ち ら も 他 の 植 物 に 寄 生 し な け れ ば 成
長 す る こ と が で き な い た め 、 そ の 種 子 は 必 ず 宿 主 と な る 植 物 の 根 の
近 く で 発 芽 す る 。 従 っ て 、 こ れ ら の 寄 生 植 物 の 種 子 は 、 宿 主 と な る
植 物 の 根 を 何 ら か の 方 法 で 感 知 し て 発 芽 す る と 考 え ら れ て い た 。
C o o l  e t  a l .  ( 1 9 6 6 )  は 、 ワ タ の 根 滲 出 液 中 に ス ト ラ イ ガ 種 子 の 発 芽
を 誘 導 す る 物 質 を 発 見 し 、 ス ト リ ゴ ー ル と 名 付 け た 。 そ の 後 、 ス ト
リ ゴ ー ル と 同 様 に ス ト ラ イ ガ や オ ロ バ ン キ の 種 子 発 芽 を 促 進 す る 物
質 が ワ タ 以 外 の 植 物 か ら も 見 い だ さ れ た 。 こ れ ら の 物 質 は 三 環 系 の
テ ル ペ ノ イ ド に ラ ク ト ン 環 が エ ノ ー ル エ ー テ ル 結 合 し た 基 本 骨 格 を
共 通 し て 持 っ て お り 、 総 称 し て ス ト リ ゴ ラ ク ト ン と 呼 ば れ る よ う に
な っ た （ 図 2 8）。 し か し 、 植 物 が な ぜ 寄 生 植 物 の 発 芽 を 促 進 す る 物
質 を 分 泌 し て い る の か は 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 発 見 以 来 、 長 ら く 不
明 の ま ま で あ っ た 。  
2 0 0 5 年 に 大 阪 府 立 大 の 秋 山 ら に よ る ア ー バ ス キ ュ ラ ー 菌 根 菌（ A M
菌 ） に 関 す る 研 究 を 通 し て 、 植 物 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 分 泌 し て い
る 理 由 の 一 端 が 明 ら か に な っ た 。A M 菌 は 植 物 と 共 生 し な け れ ば 成 長
す る こ と が で き な い 絶 対 共 生 菌 で あ り 、 植 物 か ら 有 機 物 を も ら い 自
ら の 菌 糸 を 成 長 さ せ る 代 わ り に 、 土 壌 中 の リ ン な ど の 無 機 養 分 を 植
物 に 供 給 し て い る ( r e v i e w e d  b y  B o n f a n t e  a n d  A n c a ,  2 0 0 9 )。 宿 主 植
物 に と っ て も A M 菌 と の 共 生 は 土 壌 か ら 効 率 的 に 栄 養 素 を 獲 得 す る
た め の 重 要 な 手 段 で あ り  ( S m i t h  e t  a l .  2 0 0 3 )、 多 く の 陸 上 植 物 が
A M 菌 と 共 生 関 係 に あ る （ V a n  D e r  H e i j d e n  e t  a l .  1 9 9 8）。 胞 子 か ら
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発 芽 し た A M 菌 の 菌 糸 が 植 物 の 根 に 寄 生 す る メ カ ニ ズ ム は 完 全 に は
解 明 さ れ て い な い が 、 菌 糸 が 感 染 す る 前 段 階 と し て 、 菌 糸 が 宿 主 植
物 の 根 の 近 く ま で 伸 長 す る と 激 し く 分 岐 す る 現 象 が 起 き る こ と は 知
ら れ て お り  ( M o s s e  e t  a l .  1 9 7 5 ,  G i o v a n n e t t i  e t  a l .  1 9 9 3 ) 、 A M
菌 は 宿 主 と な る 植 物 の 根 か ら 何 ら か の 情 報 を 認 識 し て 、 菌 糸 の 分 岐
を 行 っ て い る と 考 え ら れ て い た 。  
 
 
図 2 8  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 構 造  
( a )  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 基 本 骨 格 ． ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は A ,  B ,  C 環 と D 環
（ ラ ク ト ン 環 ） が エ ノ ー ル エ ー テ ル 結 合 し た 基 本 骨 格 を 持 つ ．  
( b )  天 然 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン  ( + ) - s t r i g o l． R 1  =   C H 3 ,  R
2  =  O H ,  R 3  =  H．  
( c )  天 然 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン  2’- e p i - 5 - d e o x y s t r i g o l  ( e p i - 5 D S )．R 1  =   C H 3 ,  
R 2  =  H ,  R 3  =  H．  
( d )  人 工 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン  G R 2 4．  R 1  =   H ,  R 2  =  H ,  R 3  =  H．  
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秋 山 ら は 、 マ メ 科 植 物 の モ デ ル 植 物 の １ つ で あ る ミ ヤ コ グ サ
（ L o t u s  j a p o n i c u s） を 水 耕 栽 培 し 、 そ の 水 耕 液 か ら A M 菌 の 菌 糸 分
岐 を 誘 導 す る 物 質 を 精 製 し た と こ ろ 、 そ の 物 質 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
の 一 種 で あ る 5 - デ オ キ シ ス ト リ ゴ ー ル で あ る こ と を 発 見 し た
（ A k i y a m a  e t  a l .  2 0 0 5）。 5 -デ オ キ シ ス ト リ ゴ ー ル だ け で は な く 、
ス ト リ ゴ ー ル お よ び ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 合 成 ア ナ ロ グ で あ る G R 2 4
に よ っ て も A M 菌 の 菌 糸 分 岐 は 誘 導 さ れ た （ A k i y a m a  e t  a l .  2 0 0 5）。
そ の た め 、A M 菌 は 宿 主 植 物 が 分 泌 す る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 感 知 し て 、
菌 糸 を 分 岐 さ せ 宿 主 に 感 染 す る 、 言 い 換 え る と 、 植 物 が 根 か ら ス ト
リ ゴ ラ ク ト ン を 分 泌 し て い る 理 由 の １ つ は 、A M 菌 の 共 生 を 促 す た め
と 考 え ら れ る よ う に な っ た 。し か し 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は A M 菌 と 共
生 関 係 に な い ア ブ ラ ナ 科 の 植 物 に も 存 在 す る こ と が 知 ら れ て い た た
め  ( W e s t w o o d  2 0 0 0 ,  G o l d w a s s e r  e t  a l .  2 0 0 8 ,  Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 8 )、
A M 菌 と の 共 生 以 外 に も 機 能 が あ る こ と が 示 唆 さ れ て い た 。  
前 章 で 示 し た よ う に 、 イ ネ の d 1 0 お よ び d 1 7  変 異 体 の 原 因 遺 伝
子 で あ る D 1 0 お よ び D 1 7 や 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 3 お よ び M A X 4、
エ ン ド ウ の R M S 1 お よ び R M S 5 は 、 カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素
（ C a r o t e n o i d  C l e a v a g e  D e o x y g e n a s e ;  C C D 7、 C C D 8） を コ ー ド し て い
る た め（ 表 2）、腋 芽 の 成 長 を 抑 制 し て い る 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 は カ
ロ テ ノ イ ド か ら 生 成 さ れ る 可 能 性 が 示 唆 さ れ て い た 。 一 方 、 カ ロ テ
ノ イ ド 代 謝 の 変 異 体 や イ ソ プ レ ノ イ ド の 合 成 阻 害 剤 を 用 い た 研 究 に
よ り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は カ ロ テ ノ イ ド か ら 合 成 さ れ る と 推 測 さ れ
て い た  ( M a t u s o v a  e t  a l .  2 0 0 5 ,  L o´p e z - R a´e z  e t  a l .  2 0 0 8 )。  
そ こ で 、 D 1 0 お よ び D 1 7 と ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 関 係 に つ い て 調 査
す る た め 、 U m e h a r a  e t  a l .（ 2 0 0 8） は イ ネ の d 1 0 - 1、 d 1 7 - 1 変 異 体 を
用 い て 、 こ れ ら の 変 異 体 の 根 浸 出 物 お よ び 植 物 体 内 に お け る ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン 濃 度 を 調 べ 、 d 1 0 - 1 お よ び d 1 7 - 1 変 異 体 で は ス ト リ ゴ ラ
ク ト ン が 検 出 さ れ な い こ と を 明 ら か に し た 。ま た 、 d 3 - 1 変 異 体 で は
D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 野 生 型 よ り も 高 ま っ て い る こ と か ら 、 新 規 ホ ル
モ ン 様 物 質 が 蓄 積 し て い る と 考 え ら れ て い た が 、実 際 に d 3 - 1 変 異 体
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で は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 野 生 型 よ り も 蓄 積 し て い る こ と が 明 ら か に
さ れ た 。 更 に 、 d 3 - 1、 d 1 0 - 1、 d 1 7 - 1 変 異 体 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 投
与 す る と 、d 3 - 1 変 異 体 は 変 化 が な い が 、d 1 0 - 1、d 1 7 - 1 変 異 体 の 枝 分
か れ が 正 常 に 回 復 す る こ と が 示 さ れ た 。G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  ( 2 0 0 8 )  
に よ る エ ン ド ウ の r m s 変 異 体 を 用 い た 試 験 に お い て も 、 同 様 の 結 果
が 得 ら れ た こ と か ら 、 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 す る 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の
正 体 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 、 あ る い は そ の 代 謝 産 物 で あ る と 考 え ら れ
る よ う に な っ た（ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  2 0 0 8）。  
 
表 2   d 変 異 体 のストリゴラクトンに対 する応 答 性  
G e n e  P r o t e i n  
R e s p o n s i v e n e s s   t o  S L s  
i n  l o s s - o f - f u n c t i o n  m u t a n t  
D 3  
F - b o x  L R R  
( I s h i k a w a  e t  a l ．  2 0 0 5 )  
I n s e n s i t i v e  
( U m e h a r a  e t  a l ．  2 0 0 8 )  
D 1 0  C C D 8  
S e n s i t i v e  
( U m e h a r a  e t  a l ．  2 0 0 8 )  
D 1 4  P u t a t i v e  H y d r o l a s e  u n k n o w n  
D 1 7  
C C D  7  
( U m e h a r a  e t  a l ．  2 0 0 8 )  
S e n s i t i v e  
( U m e h a r a  e t  a l ．  2 0 0 8 )  
D 2 7  
I r o n  c o n t a i n i n g  p r o t e i n  
( L i n  e t  a l．  2 0 0 9 )  
S e n s i t i v e  
( L i n  e t  a l．  2 0 0 9 )  
 
 
前 章 で 示 し た よ う に 、 D 3、 D 1 0、 D 1 4、 D 1 7、 D 2 7 遺 伝 子 は 同 一 の 経
路 で 腋 芽 の 成 長 を 制 御 し て い る と 考 え ら れ る た め 、 こ れ ら の 遺 伝 子
は 全 て ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 ま た は 受 容 ・ シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与
し て い る と 考 え ら れ て い る 。 D 3 は F - b o x  L R R タ ン パ ク 質 を コ ー ド し
（ I s h i k w a  e t  a l .  2 0 0 5）、 d 3 変 異 体 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 非
感 受 性 を 示 す こ と か ら （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8）、 D 3 は ス ト リ ゴ ラ ク
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ト ン の 受 容 ま た は シ グ ナ ル 伝 達 で 機 能 し て い る と 考 え ら れ て い る 。
一 方 、 D 1 0、 D 1 7 は そ れ ぞ れ カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 で あ る C C D 8
と C C D 7 を コ ー ド し て お り 、 d 1 0、 d 1 7 変 異 体 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の
内 生 量 が 著 し く 減 少 し て お り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 感 受 性 を
示 す こ と か ら 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 に 関 与 し て い る と 考 え ら
れ て い る 。 ま た 、 D 2 7 遺 伝 子 は 植 物 固 有 の 鉄 含 有 タ ン パ ク 質 ( I r o n  
C o n t a i n i n g  P r o t e i n )を コ ー ド し て お り 、そ の 変 異 体 d 2 7 - 1 は ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン の 内 生 量 が 減 少 し て い る こ と が 示 さ れ た た め（ L i n  e t  a l .  
2 0 0 9）、D 2 7 も ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ
て い る 。  
一 方 、d 1 4 変 異 体 の 原 因 遺 伝 子 で あ る D 1 4 は 、加 水 分 解 酵 素（ α /β  
h y d r o l a s e）を コ ー ド し て い る こ と が 明 ら か に な っ た も の の 、そ の 詳
細 な 機 能 に つ い て は 不 明 で あ っ た 。 そ こ で 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ
る 腋 芽 の 成 長 制 御 シ ス テ ム に お け る D 1 4 遺 伝 子 の 機 能 に つ い て 明 ら
か に す る た め 、 d 1 4 変 異 体 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 す る 応 答 性 お よ
び ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 内 生 量 に つ い て 解 析 し た 。   
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2 - 2  材 料 と 実 験 方 法  
2 - 2 - 1  植 物 体 材 料  
イ ネ （ O r u z a  s a t i v a  L .） の 野 生 型 と し て ジ ャ ポ ニ カ 品 種 で あ る シ
オ カ リ を 用 い た 。 d 3 - 1、 d 1 0 - 1、 d 1 4 - 1、 d 1 7 - 1 は 、 シ オ カ リ を 遺 伝
的 背 景 と す る I d 系 統 （ K i n o s h i t a  a n d  T a k a h a s h i  1 9 9 1 ,  I s h i k a w a  e t  
a l .  2 0 0 5）を 用 い た 。植 物 体 は 温 室 ま た は 人 工 気 象 室（ 明 条 件 , 2 8℃ , 
1 0 時 間 ;  暗 条 件 , 2 4℃ , 1 4 時 間 ） で 育 成 し た 。  
 
2 - 2 - 2  二 重 変 異 体 の 作 成  
d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 は d 1 0 - 1 と d 1 4 - 1 を 交 配 し た 後 、 分 離 し
た F 2 世 代 か ら d 1 0 - 1 と d 1 4 - 1 の 両 方 の 変 異 を 含 む 個 体 を 選 抜 し た 。
d 1 0 - 1 の 判 別 は D N A 塩 基 配 列 の 決 定 に よ り 行 っ た 。D N A 塩 基 配 列 の 決
定 は 、 Bi g D y e ®  T e r m i n a t o r  v 3 . 1  C y c l e  S e q u e n c i n g  K i t  ( A p p l i e d  
B i o s y s t e m s )  を 用 い て シ ー ク エ ン ス P C R を 行 い 、P C R 産 物 を A B I  3 1 0 0  
D N A  S e q u e n c e r  ( A p p l i e d  B i o s y s t e m s )  で 分 析 す る こ と に よ り 行 っ た 。
d 1 4 - 1 の 判 別 は 、 5’ - G T G C T G T C G C A T G G C T T C G - 3’ お よ び
5’ - C A C C T G C T G T A T C T C C T C C A - 3’ の プ ラ イ マ ー セ ッ ト を 用 い た P C R を
行 い 、 増 幅 D N A 断 片 の サ イ ズ を 比 較 す る こ と に よ り 行 っ た 。  
 
2 - 2 - 3  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 処 理  
 イ ネ 個 体 へ の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 処 理 、 お よ び 、 イ ネ の 内 生 ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン で あ る e p i  - 5 D S の L C / M S - M S に よ る 測 定 は U m e h a r a  e t  a l .  
( 2 0 0 8 )に 従 っ た 。 ま ず 、 殺 菌 処 理 し た 種 子 を 滅 菌 水 中 で 2 日 間 発 芽
さ せ た 後 、 0 . 6 %寒 天 で 固 化 し た 水 耕 培 養 液  ( K a m a c h i  e t  a l .  1 9 9 1 )  
に 移 植 し 、 5 日 間 育 成 し た 。 育 成 し た 幼 植 物 体 を 滅 菌 し た 水 耕 培 養
液 に 移 植 し 、 さ ら に 7 日 間 育 成 し た 。 す な わ ち 、 発 芽 後 7 日 目 に 固
体 培 地 か ら 水 耕 培 養 液 へ と 移 植 し 、発 芽 後 1 4 日 目 の 幼 植 物 体 を 分 析
に 用 い た 。 低 リ ン 状 態 で の 育 成 は 、 発 芽 後 7 日 目 ま で は 通 常 と 同 じ
よ う に 育 成 し 、 そ の 後 、 リ ン 酸 の 量 を 減 ら し て 作 成 し た 水 耕 培 養 液
に 移 植 し 、 7 日 間 育 成 し て 行 っ た 。 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 処 理 は 、 発 芽
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後 7 日 目 の 植 物 体 を 所 定 の 濃 度 で G R 2 4 を 加 え た 水 耕 培 養 液 に 移 植 し 、
7 日 間 育 成 し て 行 っ た 。  
 
2 - 2 - 4  L C / M S - M S に よ る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 定 量  
e p i  - 5 D S の 測 定 は 、 発 芽 後 1 4 日 目 の 個 体 の 根 お よ び 水 耕 培 養 液
を 回 収 し 、重 水 素 で ラ ベ ル し た e p i  - 5 D S を 内 部 標 準 と し て 加 え 、酢
酸 エ チ ル で e p i  - 5 D S を 抽 出 し た 後 、 L C / M S - M S で 分 析 を 行 い 、 ピ ー
ク 面 積 か ら 濃 度 を 算 出 し た 。  
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2 - 3  結 果  
2 - 3 - 1  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体  
 ま ず 、 D 1 4 が D 1 0 と 同 一 の 経 路 に よ っ て 腋 芽 の 成 長 を 制 御 し て い
る こ と を 確 認 す る た め に 、 d 1 4 - 1  と d 1 0 - 1 の 二 重 変 異 体 を 作 成 し 、
そ の 表 現 型 が d 1 0 変 異 体 、d 1 4 変 異 体 そ れ ぞ れ と 異 な る か 観 察 し た 。  
野 生 型 （ W T） お よ び d 1 0 - 1 変 異 体 、 d 1 4 - 1 変 異 体 、 d 1 0 - 1  d 1 4 - 1
二 重 変 異 体 を 、 播 種 後 6 週 間 後 の 個 体 に お い て 比 較 す る と 、 d 1 0 - 1
変 異 体 お よ び d 1 4 - 1 変 異 体 は 、 野 生 型 よ り 分 げ つ 数 が 多 く 、 稈 長 が
短 く な る 典 型 的 な 分 げ つ 矮 性 の 表 現 型 を 示 し た（ 図 2 9）。d 1 0 - 1  d 1 4 - 1
二 重 変 異 体 も 同 様 に 分 げ つ 矮 性 の 表 現 型 を 示 し 、 d 1 0 - 1 変 異 体 、
d 1 4 - 1 変 異 体 、d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 の 間 に 明 確 な 違 い は 見 ら れ な
か っ た （ 図 2 9）。 第 8 葉 展 開 期 の 個 体 に お い て 、 成 長 し た 腋 芽 の 数
を 測 定 し た と こ ろ 、野 生 型 と d 1 0 - 1 変 異 体 、野 生 型 と d 1 4 - 1 変 異 体 、
野 生 型 と d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 と の 間 で は 明 確 な 差 が 見 ら れ た も
の の 、 d 1 0 - 1 変 異 体 な ら び に d 1 4 - 1 変 異 体 と d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異
体 の 間 で は 、有 意 な 差 は 見 ら れ な か っ た（ 図 2 9）。以 上 の 結 果 か ら 、
d 1 0 変 異 体 、 d 1 4 変 異 体 お よ び  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 の 表 現 型 は
同 一 の 表 現 型 で あ り 、 つ ま り は D 1 0 と D 1 4 は 同 一 の 経 路 、 す な わ ち
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 介 し て 腋 芽 の 伸 長 を 抑 制 し て い る と 考 え ら れ た 。 
 
図 2 9  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1  二 重 変 異 体 の表 現 型  
( a )  播 種 後 6 週 間 目 の個 体 ．左 から W T  （シオカリ） ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 0 - 1  
d 1 4 - 1  二 重 変 異 体 ．  
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( b )  第 8 葉 展 開 期 の 分 げ つ 数 ． 2  m m 以 上 の 腋 芽 を 成 長 し た 分 げ つ と し て 計
測 し た ． エ ラ ー バ ー は 標 準 偏 差 を 示 す  ( n  =  8 )．  
 
 
2 - 3 - 2  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ る 相 補 試 験  
次 に 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を d 1 4 変 異 体 に 与 え る こ と に よ り 、 分 げ
つ 矮 性 の 表 現 型 が 回 復 す る か を 検 証 し た 。 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 合 成
ア ナ ロ グ で あ る G R 2 4 を 1 μ M の 濃 度 で 水 耕 液 に 加 え て d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  
d 1 7 - 1 を 育 成 す る と 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 変 異 体 で あ る d 3 - 1
変 異 体 で は 変 化 が 見 ら れ な い が 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 感 受 性 変 異 体 で
あ る d 1 0 - 1 お よ び d 1 7 - 1 変 異 体 で は 、 第 1 節 お よ び 第 2 節 の 腋 芽 の
伸 長 が 抑 制 さ れ 、野 生 型 の 表 現 型 を 回 復 す る（ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、
図 3 0）。 し か し 、 同 様 の 実 験 を d 1 4 - 1 変 異 体 で 行 っ て も 、 第 1 節 お
よ び 第 2 節 の 腋 芽 の 伸 長 は 抑 制 さ れ な か っ た （ 図 3 0）。  さ ら に 、
d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 に お い て も 同 様 の 試 験 を 行 っ た が 、 d 1 0 - 1  
d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 で は d 1 4 - 1 変 異 体 と 同 様 に 第 1 節 お よ び 第 2 節 の
腋 芽 の 伸 長 は 抑 制 さ れ な か っ た （ 図 3 0）。  
d 1 4 - 1 変 異 体 の G R 2 4 に 対 す る 応 答 性 に つ い て 、よ り 詳 細 に 評 価 す
る た め に 、 発 芽 後 1 週 間 の 個 体 を 0、 0 . 0 1、 0 . 1、 1  μ M の G R 2 4 を 含
む 水 耕 液 で 1 週 間 育 成 し 、伸 長 し た 第 1 節 、第 2 節 の 腋 芽 を 数 え た 。
W T で は 水 耕 液 中 の G R 2 4 濃 度 に 関 わ ら ず 、 第 1 節 、 第 2 節 の 腋 芽 は
全 く 伸 長 し な か っ た （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 1）。 対 し て 、 d 3 - 1
変 異 体 で は 水 耕 液 中 の G R 2 4 濃 度 に 関 わ ら ず 、第 1 節 、第 2 節 の 腋 芽
の ほ と ん ど が 伸 長 し た （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 1）。 d 1 0 - 1 変 異
体 で は 水 耕 液 中 に G R 2 4 を 含 ま な い 場 合 は 、 d 3 - 1 と 同 様 に 形 成 さ れ
た ほ と ん ど の 腋 芽 が 伸 長 し た が 、 0 . 1  μ M の G R 2 4 を 含 む 水 溶 液 で は
第 1 節 腋 芽 の 伸 長 が 完 全 に 抑 制 さ れ 、 1  μ M の G R 2 4 を 含 む 水 溶 液 で
は 第 2 節 腋 芽 も 完 全 に 抑 制 さ れ る よ う に な っ た（ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、
図 3 1）。d 1 4 - 1 変 異 体 で 同 様 の 試 験 を 行 っ た と こ ろ 、水 耕 液 中 の G R 2 4
濃 度 に 関 わ ら ず 、 第 1 節 、 第 2 節 の 腋 芽 は ほ ぼ 全 て が 伸 長 す る と い
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う d 3 - 1 変 異 体 と 同 様 の 結 果 と な っ た（ 図 3 1）。以 上 の 結 果 か ら 、d 1 4
変 異 体 は d 3 変 異 体 と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 変 異 体 で あ
る と 考 え ら れ た 。  
 
 
図 3 0  ストリゴラクトン（G R 2 4 ）による相 補 実 験  
 発 芽 後 1 週 間 の W T および d  変 異 体  ( d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1  )  の
各 個 体 を ,  1μM の G R 2 4 を含 む水 耕 液 に移 し 1 週 間 育 成 した．青 い矢 頭 は
第 1 節 の腋 芽 ,  赤 い矢 頭 は第 2 節 の腋 芽 を示 す．W T では第 1 ,  第 2 節 の
腋 芽 は成 長 しなかったため確 認 できないが ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二
重 変 異 体 ではどちらも成 長 した． G R 2 4 で処 理 すると d 1 0 - 1  では腋 芽 の成 長
が抑 制 されるが ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 0 - 1  d 1 4 - 1  二 重 変 異 体 では腋 芽 は成 長 した．ス
ケールバーは 1  c m を示 す．  
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図 3 1  G R 2 4 による相 補 実 験  
 発 芽 後 1 週 間 の W T および d  変 異 体  ( d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1  )  の各 個 体
を ,  0． 0 1 ,  0 ． 1 ,  1μM の G R 2 4 を含 む水 耕 液 に移 し 1 週 間 育 成 した．それぞ
れ 6 個 体 の第 1 節 （青 ）および第 2 節 （赤 ）の腋 芽 について観 察 し ,  2  m m 以
上 の腋 芽 を成 長 した分 げつとして計 測 した．試 験 は 3 回 行 い ,  その平 均 と標
準 偏 差 を示 した． d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1  の結 果 は U m e h a r a  e t  a l ．  ( 2 0 0 8 )より引 用 し
た．  
 
 
2 - 3 - 3  d 1 4 変 異 体 で は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 多 く 合 成 さ れ て い る  
 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 は 負 の フ ィ ー ド バ ッ ク に よ る 制 御 を 受
け て お り 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 の d 3 変 異 体 で は 、内 生 の ス ト
リ ゴ ラ ク ト ン で あ る 2’ - e p i  - 5 - d e o x y s t r i g o l（ e p i - 5 D S） が 野 生 型
よ り も 多 く 蓄 積 さ れ て い る （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 2）。 ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 は 土 壌 ま た は 水 耕 液 中 の リ ン 酸 濃 度 に 依 存 し て
制 御 さ れ て い る こ と が 知 ら れ て お り （ Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 7 ( 1 ) ,  
Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 7 ( 2 ) ,  U m e h a r a  e t  a l .  2 0 1 0）、 リ ン 酸 を 除 い
た 水 耕 液 で 育 成 し た d 3 - 1 変 異 体 の 根 に は 、リ ン 酸 を 含 む 水 耕 液 で 育
成 し た 個 体 の 根 よ り も 多 く の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 蓄 積 し て い る こ と
が 知 ら れ て い る （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 2）。 さ ら に 、 ス ト リ ゴ
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ラ ク ト ン は 根 か ら 分 泌 さ れ る こ と か ら 、 水 耕 液 中 に も 存 在 し 、 d 3 - 1
変 異 体 を 育 成 し た 水 耕 液 に は 野 生 型 を 育 成 し た 水 耕 液 よ り も 高 濃 度
の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 含 ま れ る （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 2）。 対
し て 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 生 合 成 欠 失 体 で あ る d 1 0 - 1 変 異 体 お よ び
d 1 7 - 1 変 異 体 の 根 お よ び 水 耕 液 で は 、 リ ン 酸 の 有 無 に 関 わ ら ず 、 ス
ト リ ゴ ラ ク ト ン は 検 出 さ れ な い （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8、 図 3 2）。  
こ れ ま で の 実 験 結 果 か ら 、 d 1 4 変 異 体 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受
性 の 変 異 体 と 考 え ら れ た た め 、d 3 変 異 体 と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
を 蓄 積 し て い る 可 能 性 が 考 え ら れ た 。 そ こ で 、 ま ず d 1 4 - 1 変 異 体 の
根 に 含 ま れ る e p i - 5 D S 濃 度 を 測 定 し た 。  
リ ン 酸 を 含 む 水 耕 液 で 育 成 し た d 1 4 - 1 変 異 体 の 根 に は 野 生 型 よ り
も 非 常 に 多 く の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 蓄 積 し て お り 、 そ の 値 は d 3 - 1
変 異 体 よ り も 高 く 、測 定 し た 試 料 の 中 で 最 も 高 か っ た（ 図 3 2 a、W T  P + ,  
1 6  p g / g F W ;  d 3 - 1  P + ,  1 9  p g / g  F W ;  d 1 0 - 1  P + ,  0  p g / g F W ;  d 1 4 - 1  P + ,  
1 5 7  p g / g F W ;  d 1 7 - 1  P + ,  0  p g / g  F W）。 さ ら に 、 リ ン 酸 を 含 ま な い 水
耕 液 で 育 成 し た d 1 4 - 1 変 異 体 で は 、 よ り 多 く の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が
蓄 積 し て い た （ 図 3 2 a）  
同 様 の 傾 向 は 、 根 に 含 ま れ る e p i - 5 D S だ け で は な く 、 水 耕 液 中 の
e p i - 5 D S に も 見 ら れ 、d 1 4 - 1 変 異 体 を 育 成 し た 水 耕 液 中 に は 野 生 型 を
育 成 し た 水 耕 液 よ り も 高 濃 度 の e p i - 5 D S が 含 ま れ て い た （ 図 3 2 b）。
し た が っ て 、d 1 4 変 異 体 は d 3 変 異 体 と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 蓄
積 す る 変 異 体 で あ る と 考 え ら れ た 。  
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図 3 2  d  変 異 体 におけるストリゴラクトン量 の測 定 結 果  
 野 生 型  ( W T )と d  変 異 体 の根  ( a )  および水 耕 液 中  ( b )  に含 まれるストリ
ゴラクトン量 ．リン酸 を含 む水 溶 液 （ P＋）とリン酸 を含 まない水 溶 液 （ P－）で 1
週 間 育 成 し ,  根 および水 耕 液 中 に含 まれる e p i - 5 D S 量 を L C - M S - M S で測 定
した． F W ,  f l e s h  w e i g h t．エラーバーは標 準 偏 差 （ n  =  3 ）を示 す． d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  
d 1 7 - 1  の結 果 は U m e h a r a  e t  a l .  ( 2 0 0 8 )より引 用 した．  
 
 
 
  
74 
 
2 - 4  考 察  
 こ れ ま で の 解 析 か ら 、 イ ネ の D 1 4 遺 伝 子 は D 3、 D 1 0、 D 1 7、 D 2 7  遺
伝 子 と と も に 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 も し く は 受 容 ・ シ グ ナ ル
伝 達 に 関 与 し て い る と 示 唆 さ れ て い た が 、 そ の 詳 細 な 機 能 に つ い て
は 不 明 で あ っ た 。 そ こ で 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ る 腋 芽 の 成 長 制 御
シ ス テ ム に お け る D 1 4 遺 伝 子 の 機 能 に つ い て 明 ら か に す る た め 、d 1 4
変 異 体 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 す る 応 答 性 お よ び ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
内 生 量 に つ い て 解 析 し た 。  
 
2 - 4 - 1  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 経 路 に お け る D 1 4 の 機 能  
 ま ず 、 D 1 4 が D 3、 D 1 0、 D 1 7 と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 経 路 に お
い て 機 能 し て い る こ と を 確 認 す る た め に 、 d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体
の 表 現 型 を 確 認 し た 。 も し 、 D 1 4 が D 1 0 と は 独 立 し て 腋 芽 の 伸 長 を
抑 制 し て い る の で あ れ ば 、 d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 は d 1 0 - 1 変 異 体
と d 1 4 - 1 変 異 体 の 表 現 型 が 相 加 的 に な り 、d 1 0 - 1 変 異 体 、d 1 4 - 1 変 異
体 そ れ ぞ れ よ り も 、 伸 長 す る 腋 芽 の 数 が 増 え る 可 能 性 が 高 い と 考 え
ら れ る 。 し か し 、 d 1 0 - 1 変 異 体 、 d 1 4 - 1 変 異 体 、 d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変
異 体 で は 、 伸 長 す る 腋 芽 の 数 に 有 意 な 差 は な く 、 こ れ ら 変 異 体 の 表
現 型 は 同 一 で あ る と 考 え ら れ た 。 し た が っ て 、 D 1 4 は D 3、 D 1 0、 D 1 7
と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 経 路 に お い て 機 能 し て い る こ と と 考 え ら
れ た 。  
次 に 、 D 1 4 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 経 路 に お け る 機 能 に つ い て 解 析 す
る た め 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 供 与 に よ る 相 補 実 験 を 行 っ た 。U m e h a r a  e t  
a l .  ( 2 0 0 8 )  に よ る と 、1 μ M の G R 2 4 を 水 耕 液 に 加 え て d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  
d 1 7 - 1 を 育 成 す る と 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 変 異 体 で あ る d 3 - 1
変 異 体 は 変 化 が 見 ら れ な い が 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 感 受 性 変 異 体 で あ
る d 1 0 - 1 変 異 体 お よ び d 1 7 - 1 変 異 体 で は 第 1 節 お よ び 第 2 節 の 腋 芽
の 伸 長 が 抑 制 さ れ 、 野 生 型 の 表 現 型 に 回 復 す る （ 図 3 1）。 同 様 の 試
験 を 、d 1 4 - 1 変 異 体 を 用 い て 行 っ た と こ ろ 、d 1 4 - 1 変 異 体 で は 表 現 型
が 回 復 せ ず （ 図 3 0、 3 1）、 d 1 4 変 異 体 は d 3 変 異 体 と 同 様 に 、 ス ト リ
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ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 非 感 受 性 の 変 異 体 で あ る と 考 え ら れ た 。 さ ら に
d 1 0 - 1  d 1 4 - 1 二 重 変 異 体 も 、 d 1 4 - 1 変 異 体 と 同 様 に 、ス ト リ ゴ ラ ク ト
ン に 対 し て 非 感 受 性 を 示 し た 。 表 現 型 の 解 析 か ら 、 D 1 0 と D 1 4 は 同
一 の 経 路 で 腋 芽 の 伸 長 を 抑 制 し て い る と 考 え ら れ た た め 、 d 1 0 変 異
体 の 表 現 型 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ っ て 回 復 す る に は 、 D 1 4 遺 伝 子
の 機 能 が 必 要 で あ る と 考 え ら れ た 。  
前 章 で 述 べ た よ う に 、 d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1
変 異 体 で は 、 D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 が 上 昇 し て お り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
の 生 合 成 に は フ ィ ー ド バ ッ ク 制 御 機 構 が 存 在 す る こ と が 示 唆 さ れ て
い た 。 実 際 に 、 d 3 - 1、 d 1 0 - 1 ,  d 1 7 - 1 変 異 体 に お け る 内 生 ス ト リ ゴ ラ
ク ト ン 量 を 比 較 す る と 、 d 1 0 - 1、 d 1 7 - 1 変 異 体 で は 内 生 ス ト リ ゴ ラ ク
ト ン が 検 出 さ れ な い が 、d 3 - 1 変 異 体 で は 内 生 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 野
生 型 よ り も 蓄 積 し て い る こ と が 確 認 さ れ て い る （ U m e h a r a  e t  a l .  
2 0 0 7、図 3 2）。d 1 4 - 1 変 異 体 に お け る 内 生 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 量 を 分 析
し た と こ ろ 、根 中 、水 耕 液 中 ど ち ら も 野 生 型 よ り 多 く（ 図 3 2）、d 1 4 - 1
変 異 体 は d 3 - 1 変 異 体 と 同 様 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 蓄 積 す る 変 異 体
で あ る と 考 え ら れ た 。  
以 上 を ま と め る と 、 d 1 4 - 1 変 異 体 は 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成
は 正 常 に 行 わ れ る が 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 非 感 受 性 を 示 す 変
異 体 で あ る と 考 え ら れ た 。 そ の た め 、 そ の 原 因 遺 伝 子 で あ る D 1 4 の
機 能 と し て は ２ つ の 可 能 性 が 考 え ら れ る （ 図 3 3）。 １ つ は 受 容 体 や
シ グ ナ ル 伝 達 因 子 と し て 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 に 関 与 し て い る
可 能 性 、 ２ つ め は 酵 素 と し て 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を さ ら に 生 理 活 性
の あ る 形 態 に 代 謝 し て い る 可 能 性 で あ る 。  
第 一 章 で 述 べ た よ う に 、 D 1 4 タ ン パ ク 質 は 加 水 分 解 酵 素 ス ー パ ー
フ ァ ミ リ ー に 属 す る タ ン パ ク 質 で あ り 、 酵 素 活 性 に 必 要 な
c a t a l y t i c  t r i a d も 保 存 さ れ て い る （ d a t a  n o t  s h o w n）。 し か し 、 加
水 分 解 酵 素 ス ー パ ー フ ァ ミ リ ー に 属 す る タ ン パ ク 質 に は 、 実 際 に 加
水 分 解 酵 素 と し て 機 能 す る も の の 他 に 、G I D１ の よ う に 植 物 ホ ル モ ン
の 受 容 体 と し て 機 能 す る も の も あ り 、 D 1 4 タ ン パ ク 質 の 二 次 配 列 の
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み で は 、 そ の ど ち ら の 可 能 性 も 検 証 す る こ と は で き な い 。  
こ の ２ つ の 可 能 性 を 検 証 す る に は 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ や エ ン ド ウ マ
メ で 行 わ れ て い る よ う に 接 木 実 験 を 行 え ば 良 い が 、 イ ネ を 材 料 に し
た 接 木 実 験 は わ ず か に 報 告 例 が あ る も の の （ 猪 ノ 坂 ,  1 9 5 7 ;  原 田 ,  
2 0 1 4）、技 術 的 に 大 変 難 し く 、筆 者 も 試 み た も の の 成 功 に は 至 っ て い
な い 。  
近 年 、 K a g i y a m a  e t  a l .  ( 2 0 1 3 )  に よ り 、 D 1 4 タ ン パ ク 質 が 合 成 ス
ト リ ゴ ラ ク ト ン G R 2 4 に 直 接 結 合 す る こ と が 示 さ れ た 。ま た 、ペ チ ュ
ニ ア に お い て 、 D 1 4 の ホ モ ロ グ で あ る P h D A D 2 と D 3 の ホ モ ロ グ で あ
る P h M A X 2 が 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 濃 度 依 存 的 に 複 合 体 を 形 成 す る こ と
が 明 ら か に さ れ て い る（ H a m i a u x  e t  a l .  2 0 1 2）。 D 3 タ ン パ ク 質 は S C F
複 合 体 を 形 成 す る F - b o x タ ン パ ク 質 の 一 種 で あ り 、 タ ン パ ク 質 の 特
異 的 分 解 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ て い る（ I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。
以 上 を ま と め る と 、D 1 4 タ ン パ ク 質 と D 3 タ ン パ ク 質 を 含 む S C F 複 合
体 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 体 で あ り 、 こ の S C F 複 合 体 に よ り 何 ら
か の タ ン パ ク 質 が 特 異 的 に 分 解 さ れ る こ と が 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン シ
グ ナ ル 伝 達 の 開 始 点 で あ る と 考 え ら れ る 。  
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図 3 3   ストリゴラクトン経 路 における D 3 ,  D 1 0 ,  D 1 4 ,  D 1 7 の働 きのモデル  
( a )  D 1 4 がストリゴラクトンの代 謝 に関 わっている場 合  
( b )  D 1 4 がストリゴラクトンの受 容 、シグナル伝 達 に関 わっている場 合  
U m e h a r a  e t  a l ．  ( 2 0 0 8 )より引 用  
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第 3 章  
ストリゴラクトンがイネの根 の成 長 に与 える影 響  
 
3 - 1  序 論  
リ ン 酸（ H 3 P O 4）は 植 物 の 発 生 と 成 長 に 必 須 な 栄 養 素 で あ る 。一 般
に 、 リ ン 酸 は 高 p H 土 壌 に お い て は カ ル シ ウ ム と 、 低 p H 土 壌 に お い
て は 鉄 や ア ル ミ ニ ウ ム と 結 合 し 、 不 溶 化 す る た め 、 植 物 が 利 用 で き
る 土 壌 中 の リ ン 酸 量 は 限 ら れ て い る（ f o r  r e v i e w  s e e  B i e l e s k i  1 9 7 3）。
そ の た め 、 植 物 は 土 壌 中 か ら リ ン 酸 を 吸 収 す る た め に 、 さ ま ざ ま な
戦 略 を 進 化 さ せ て き た ( f o r  r e v i e w  s e e  R a g h o t h a m a  e t  a l .  1 9 9 9 )。
例 え ば 、イ ネ 、ム ギ 類 は 根 か ら ム ギ ネ 酸 と よ ば れ る 有 機 酸 を 分 泌 し 、
土 壌 中 の 二 価 の 金 属 イ オ ン と キ レ ー ト 錯 体 を 形 成 す る こ と に よ り 、
不 溶 化 し て い る リ ン 酸 を 可 溶 化 し 、 吸 収 す る こ と が で き る 。 ま た 、
リ ン 酸 欠 乏 状 態 に お い て ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 生 合 成 量 が 増 加 す る こ
と は 、 植 物 が 土 壌 中 の リ ン 酸 欠 乏 に 適 応 す る た め の 戦 略 の 一 つ と 考
え ら れ て い る ( G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  2 0 0 8 ,  U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8 ,  
Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 7 ,  2 0 0 8 ,  U m e h a r a  e t  a l .  2 0 1 0 )。  
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 主 に ２ つ の 効 果 で 植 物 に リ ン 酸 欠 乏 へ の 適 応
力 を 付 与 し て い る と 考 え ら れ て い る 。 １ つ は ア ー バ ス キ ュ ラ ー 菌 根
（ Ａ Ｍ ） 菌 の 共 生 を 促 し て 、 リ ン 酸 の 吸 収 を 促 す 効 果 で あ る 。 Ａ Ｍ
菌 は 多 く の 植 物 の 根 に 寄 生 し 、 根 の 内 外 に 菌 糸 を 伸 ば し て 植 物 の リ
ン 酸 吸 収 を 助 け て い る 共 生 菌 で あ る 。ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は A M 菌 が 根
に 寄 生 す る た め に 必 要 な「 菌 糸 の 分 岐 現 象（ H y p h a l  b r a n c h i n g）」を
引 き 起 こ す こ と が 明 ら か に な っ て お り 、 リ ン 酸 欠 乏 時 の 植 物 は 、 根
か ら 通 常 よ り も 多 く の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 分 泌 し て Ａ Ｍ 菌 の 共 生 を
促 し 、よ り 多 く の リ ン 酸 を 吸 収 し よ う と し て い る と 考 え ら れ て い る 。 
２ つ め は 植 物 の 地 上 部 の 枝 分 か れ を 抑 制 し て 、 限 ら れ た リ ン 酸 を
有 効 に 活 用 す る 効 果 で あ る 。 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 腋 芽 の 成 長 を 抑 制
す る こ と が 明 ら か に な っ て い る（ G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  2 0 0 8 ,  U m e h a r a  
e t  a l .  2 0 0 8）。 リ ン 酸 欠 乏 時 の 植 物 は 、 体 内 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 濃
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度 を 上 昇 さ せ 、 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 す る こ と に よ り 無 秩 序 に 成 長 す る
こ と な く 、 限 ら れ た リ ン 酸 を 効 率 的 に 利 用 し て 成 長 し て い る と 考 え
ら れ て い る ( U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8 ,  2 0 1 0 )。  
一 方 で リ ン の 吸 収 、 A M 菌 の 共 生 、 植 物 の 形 態 の 関 係 つ い て は
古 く か ら 作 物 学 的 な 研 究 が 行 わ れ て お り 、 磯 部 と 坪 木 （ 1 9 9 8）
は 、 土 壌 有 効 態 リ ン 含 有 量 が 少 な い 環 境 で イ ネ 科 作 物 お よ び マ
メ 科 作 物 を 栽 培 し 、 A M 菌 の 接 種 に よ る 生 育 促 進 効 果 に つ い て 検
討 し た 結 果 、マ メ 科 作 物 は A M 菌 の 摂 種 に よ り 有 意 な 生 育 促 進 効
果 が 得 ら れ た の に 対 し 、イ ネ 科 作 物 で は A M 菌 接 種 の 有 無 に よ り
リ ン の 吸 収 量 が 変 わ ら ず 、 A M 菌 を 接 種 せ ず と も 十 分 な 生 育 を 示
し た こ と を 報 告 し て い る 。 こ の 理 由 と し て は 、 イ ネ 科 作 物 は 根
系 が 発 達 し て お り 、 A M 菌 が 感 染 し な く て も 土 壌 か ら 十 分 な リ ン
を 吸 収 で き る た め と 考 え ら れ て い る （ 磯 部 と 坪 木 ,  1 9 9 8）。  
水 稲 は 低 リ ン 耐 性 が 強 い こ と が 知 ら れ て お り 、 そ の 理 由 の １
つ と し て 低 リ ン 条 件 下 に お い て も 水 稲 は 根 系 の 発 達 が 比 較 的 良
好 で 、 高 い リ ン 吸 収 能 を 維 持 す る こ と が 報 告 さ れ て い る （ 但 野
と 田 中 ,  1 9 8 0）。 ま た 、 斉 藤 と 田 中 （ 1 9 8 3） は 、 完 全 培 養 液 で 生
育 さ せ た 水 稲 を リ ン 欠 除 培 養 液 に 移 し 、 植 物 体 内 の リ ン 含 有 量
が 通 常 の 値 か ら 低 下 し て い く 経 過 に お け る 根 の 生 育 の 変 化 に つ
い て 検 討 し 、 培 養 液 の 切 り 替 え 直 後 は 、 一 時 的 に 根 部 乾 物 重 、
根 長 、 根 の 太 さ が 完 全 培 養 を 続 け た 場 合 よ り 大 き く な る こ と を
報 告 し て い る 。  
以 上 よ り 、 イ ネ は リ ン の 欠 乏 に 対 し て 、 A M 菌 の 共 生 に 頼 る だ
け で は な く 、 自 身 の 根 を 成 長 さ せ る こ と に よ り リ ン 吸 収 能 を 維
持 し て い る と 考 え ら れ る 。 そ し て 、 こ の 現 象 は ス ト リ ゴ ラ ク ト
ン に よ っ て 制 御 さ れ て い る 可 能 性 が あ る 。  
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 根 の 成 長 に 対 す る 影 響 に つ い て は 、 ペ チ
ュ ニ ア の M A X 4 / R M S 1 / D 1 0 ホ モ ロ グ で あ る D e c r e a s e d  A p i c a l  
D o m i n a n c e 1 ( D A D 1 )  の 機 能 欠 失 変 異 体 d e c r e a s e d  a p i c a l  
d o m i n a n c e ( d a d ) 1 - 1 は 根 部 の 重 量 が 減 少 す る こ と が 報 告 さ れ て
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い る （ S n o w d e n  e t  a l .  2 0 0 5）。 ま た 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ お よ び ト マ
ト を 用 い た 研 究 に よ り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 外 生 的 に 与 え る と 根
毛 の 密 度 が 上 昇 す る こ が 示 さ れ て い る （ K o l t a i  e t  a l .  2 0 1 0 ,  
K a p u l n i k  e t  a l .  2 0 1 0 ,  R u y t e r - S p i r a  e t  a l .  2 0 1 0 )。  リ ン 吸 収
に は 、 根 長 が 長 い 方 が 、 ま た 根 毛 が 多 い ほ う が 有 利 で あ る こ と か
ら（ 米 山 ら 1 9 9 0）、こ れ ら の 植 物 に お い て ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ り
根 毛 密 度 が 上 昇 す る と い う 現 象 は 、 リ ン の 吸 収 を 促 進 す る た め で
あ る 可 能 性 が 考 え ら れ る 。  
そ こ で 本 章 で は 、 リ ン 欠 乏 時 に お い て イ ネ の 根 が 成 長 す る 現 象
が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 影 響 に よ る も の な の か を 検 討 す る た め に 、
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 お よ び 生 合 成 の 機 能 欠 失 体 で あ る d 3 - 1 お
よ び d 1 0 - 1 を リ ン 欠 乏 状 態 で 生 育 さ せ 、 イ ネ の 根 の 成 長 に お け る
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 影 響 に つ い て 観 察 し た 。  
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3 - 2  材 料 と 実 験 手 法  
3 - 2 - 1  植 物 と 生 育 方 法  
イ ネ 野 生 型 （ W T） 植 物 と し て 、 O r y z a  s a t i v a  c v .  S h i o k a r i（ 品 種
名 ： シ オ カ リ ） を 用 い た 。  d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1
と し て 、シ オ カ リ を 遺 伝 的 背 景 と す る I d 3 ,  I d 1 0 ,  I d 1 4 ,  I d 1 7 ,  I d 2 7  
を 用 い た  ( K i n o s h i t a  a n d  T a k a h a s h i  1 9 9 1 ,  I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5 )。
根 系 の 観 察 で は 、 市 販 の 育 苗 用 培 土 を 入 れ た 1 . 2  L  ( 1 / 5 0 0 0  a )  の
ワ グ ネ ル ポ ッ ト に 、 萌 芽 状 態 の 種 子 を 直 接 播 種 し 、 加 温 し て い な
い 夏 季 の ガ ラ ス 温 室 内 で 育 成 し た 個 体 を 用 い た 。  
 
3 - 2 - 2  鞘 葉 節 冠 根 の 観 察  
 次 亜 塩 素 酸 で 表 面 を 殺 菌 し た 種 子 を 、 滅 菌 水 中 で 3 0℃ 、 2 日 間
発 芽 さ せ た 。 萌 芽 状 態 の 種 子 を 1 2  m l の 1 / 2  M S 培 地 （ 含 0 . 8％ ア
ガ ロ ー ス 、 3 %シ ョ 糖 ） に 移 植 し 、 2 4℃ 、 白 色 蛍 光 灯 下 （ 1 6 時 間 明
期 、 8 時 間 暗 期 ）で 育 成 し た 。リ ン 欠 乏 状 態 で の 育 成 は 、リ ン 酸 を
加 え ず に 作 成 し た 1 / 2  M S 培 地（ リ ン 欠 培 地；含 0 . 8％ ア ガ ロ ー ス 、
3 %シ ョ 糖 ） に 萌 芽 状 態 の 種 子 を 移 植 し 、 同 様 の 条 件 で 育 成 し た 。
移 植 後 1 4 日 後 に 幼 植 物 体 を 培 地 か ら 抜 き 取 り 、地 上 部 の 長 さ 、種
子 根 長 、 冠 根 数 、 各 冠 根 長 を 計 測 し た 。 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 添 加
試 験 で は 、萌 芽 状 態 の 種 子 を G R 2 4（ 最 終 濃 度  0 . 0 1 ,  0 . 1 ,  1 ,  1 0  μ M）
を 含 む 1 / 2  M S 培 地 （ 含 0 . 8％ ア ガ ロ ー ス 、 3 %シ ョ 糖 ） に 移 植 し 、
上 記 の 条 件 で 育 成 し た 。実 験 期 間 中 は 培 地 中 の G R 2 4 の 濃 度 を 維 持
す る た め に 、初 め に 培 地 に 添 加 し た 量 の G R 2 4 を 3 日 お き に 培 地 に
吸 収 さ せ た 。  
 
3 - 2 - 3  根 端 細 胞 の 観 察  
根 端 分 裂 組 織 の 観 察 に は 、 発 芽 後 4 日 の 個 体 の 鞘 葉 節 冠 根 を 用 い
た 。 根 端 か ら 約 2  c m を カ ミ ソ リ で 切 り 取 り 、 1 0  μ M の プ ロ ピ ジ ウ
ム ア イ オ ダ イ ド に 5 分 間 浸 漬 し て 細 胞 を 染 色 し た 。 染 色 し た 根 を
蒸 留 水 で 3 回 洗 浄 し 、抱 水 ク ロ ラ ー ル 溶 液（ 抱 水 ク ロ ラ ー ル -グ リ
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セ ロ ー ル -水 ,  8  :  1  :  2） で 透 明 化 し て 染 色 さ れ た 細 胞 を 観 察 し
た 。細 胞 の 観 察 に は 共 焦 点 レ ー ザ 走 査 型 顕 微 鏡  ( F L U O V I E W  F V  1 0 0 0 ,  
O L Y M P U S )  を 用 い た 。根 の 成 熟 細 胞 の 長 さ の 測 定 は 、皮 層 の 第 2 層
目 の 細 胞 列 を 用 い た 。 W T は 5 4 細 胞 、 d 1 0 - 1 は 3 6 細 胞 、 d 1 4 - 1 は
5 1 細 胞 の 細 胞 長 を 測 定 し た 。 根 端 分 裂 組 織 の 細 胞 数 は 、 皮 層 の 第
1 層 目 の 細 胞 列 に お い て 、静 止 中 心 か ら 細 胞 伸 長 を 開 始 し て い る 細
胞 ま で の 細 胞 数 を 、 W T は 7 個 体 、 d 1 0 - 1 は 1 0 個 体 、 d 1 4 - 1 は 7 個
体 で 測 定 し た 。  
 
3 - 2 - 4  統 計 的 解 析  
共 分 散 性 の 解 析 は F - t e s t に よ り 行 っ た 。 す な わ ち 、 P 値 が 0 . 0 5
以 上 の 場 合 に 2 デ ー タ は 共 分 散 で あ る と 判 断 し た 。 平 均 値 の 差 の
有 意 性 の 判 定 は 、2 デ ー タ が 共 分 散 の 場 合 は S t u d e n t の t - t e s t で 、
共 分 散 で な い 場 合 は W e l c h の t - t e s t で 行 っ た 。  
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3 - 3  結 果  
3 - 3 - 1  d  変 異 体 で は 根 部 の 成 長 が 抑 制 さ れ て い る  
発 芽 後 6 週 目 の d 1 0 - 1（ ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 欠 失 変 異 体 ）、 d 1 4 - 1（ ス
ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 変 異 体 ） の 地 上 部 お よ び 根 の 形 態 を 観 察
し た （ 図 3 4）。 地 上 部 は 第 1 章 で 報 告 さ れ て い る よ う に 、 d 1 0 - 1、
d 1 4 - 1 で は 稈 長 が 短 く な る と と も に 分 げ つ 数 が 著 し く 増 加 し た（ 表
3、図 3 4、I s h i k a w a  e t  a l .  2 0 0 5）。根 を 肉 眼 で 観 察 す る と 、d 1 0 - 1、
d 1 4 - 1 で は W T に 比 べ て 根 が 全 体 的 に 短 く 、 最 も 長 い 根 は d 1 0 - 1 で
は W T の 6 3 . 8 %、 d 1 4 - 1 は W T の 5 7 . 3 %と な っ た （ 表 3）。 根 の 乾 物 重
量 を 測 定 し た と こ ろ 、d 1 0 - 1、d 1 4 - 1 で は W T よ り も 軽 か っ た（ 表 3）。  
 
 
 
図 3 4   d  変 異 体 の 根 の 形 態  
( a )  播 種 後 6 週 間 の 植 物 体 ． 野 生 型 （ 左 ） ,  d 1 0 - 1  変 異 体 （ 中 央 ） ,  d 1 4 - 1  
変 異 体 （ 右 ） ．  
( b )  野 生 型 （ 左 ） ,  d 1 0 - 1  変 異 体 （ 中 央 ） ,  d 1 4 - 1  変 異 体 （ 右 ） の 根 の 拡 大
図 ． ス ケ ー ル バ ー  は  1 0  c m を 示 す .  
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表 3   d 1 0 - 1   お よ び d 1 4  - 1  変 異 体 の 根 の 表 現 型  
 
E a c h  v a l u e  r e p r e s e n t s  t h e  m e a n  ±  S . D .  o f  3  p l a n t s .   
 
 
3 - 3 - 2  d 変 異 体 で は 冠 根 の 伸 長 が 抑 制 さ れ て い る  
 イ ネ の 根 系 は 主 に 2 種 類 の 根 で 構 成 さ れ て い る 。 す な わ ち 、 種
子 根 と 冠 根 で あ る （ 図 3 5  a、 H o s h i k a w a  1 9 8 9）。 種 子 根 は 胚 か ら 発
生 し た 根 で あ る の に 対 し 、 冠 根 は 茎 内 部 の 維 管 束 周 辺 か ら 発 生 す
る 不 定 根 で あ る （ r e v i e w e d  b y  森 田 ・ 阿 部  1 9 9 4）。 イ ネ を 含 む 単
子 葉 植 物 の 根 系 は ほ と ん ど 冠 根 か ら 成 り 立 っ て お り 、 種 子 根 は 生
育 初 期 の 一 定 期 間 の み 機 能 し て い る （ H o s h i k a w a  1 9 8 9）。 図 3 4 と
表 3 で 示 し た よ う に 、 d 1 0 - 1 お よ び d 1 4 - 1 で は W T よ り も 根 が 短 か
っ た 。 こ の 現 象 を よ り 詳 細 に 解 析 す る た め 、 発 芽 後 1 4 日 の d 3 - 1 ,  
d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1 お よ び W T の 種 子 根 と 冠 根 を 観 察 し た 。
今 回 用 い た 実 験 系 で は 、 発 芽 後 1 4 日 の W T 個 体 に は 1 本 の 種 子 根
と 鞘 葉 節 か ら 発 生 し た 平 均 5 本 の 冠 根 が 存 在 し て い た（ 図 3 5  a ,  b）。
こ の 種 子 根 と 冠 根 の パ タ ー ン は W T 以 外 の d 変 異 体 に お い て も 保 存
さ れ て い た （ 図 3 0  c ,  d）。 種 子 根 の 長 さ を 測 定 す る と 、 d 変 異 体
で は 5 W T よ り も や や 短 い 傾 向 が 認 め ら れ た も の の 、 有 意 な 差 で は
な か っ た（ 図 3 5  e）。一 方 、冠 根 は d 3 - 1 ,  d 1 0 - 1 ,  d 1 4 - 1 ,  d 1 7 - 1 ,  d 2 7 - 1
の 全 て で W T よ り も 有 意 に 短 く な っ て い た （ 図 3 5  f）。 鞘 葉 節 か ら
発 生 し た 冠 根 の 数 、 冠 根 の 総 数 は d 変 異 体 と W T で 差 は な か っ た
（ d a t a  n o t  s h o w n）。  
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図 3 5   d  変 異 体 の 根 の 表 現 型  
( a )  種 子 根 と 鞘 葉 節 か ら 発 生 し た 冠 根 ． c ,  c o l e o p t i l e （ 鞘 葉 ） ;  c n ,  
c o l e o p t i l a r  n o d e （ 鞘 葉 節 ） ．  
( b - d )  播 種 後 1 4 日 の W T  ( b ) ,  d 1 0 - 1  ( c ) ,  d 1 4 - 1  ( d )  に お け る 根 の 形 態 ． 白
矢 印 は 種 子 根 を ,  白 矢 頭 は 鞘 葉 節 か ら 発 生 し た 冠 根 を 示 す ．  ス ケ ー ル バ
ー は 5  m m  ( a ) ,  ま た は 1  c m  ( b - d ) ．  
( e ,  f )  d  変 異 体 に お け る 種 子 根  ( e )  と 鞘 葉 節 冠 根  ( f )  の 長 さ ． 種 子 根 の
長 さ は 1 0 個 体 に つ い て 調 べ た ． 鞘 葉 節 冠 根 の 長 さ は 鞘 葉 節 か ら 発 生 し た
冠 根 5 本 の 平 均 値 を 1 0 個 体 に つ い て 調 べ た ． エ ラ ー バ ー は 標 準 偏 差  ( n  =  
1 0 )  を 示 す ． n s ,  W T と の 有 意 差 な し ;   * ,  有 意 水 準 5 % ,  * * * , 有 意 水 準
0 . 1 % で W T と の 有 意 差 あ り ．  
( F )  W T と d 1 0 - 1  変 異 体 に お け る 冠 根 長 の 経 時 的 変 化 ． 各 数 値 は 6 個 体 に
つ い て 調 べ た 平 均 値 、 エ ラ ー バ ー は 標 準 偏 差  ( n = 6 )  を 示 す ．  
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 d 変 異 体 で 冠 根 が 短 く な っ た 原 因 と し て は 、冠 根 の 伸 長 速 度 が 遅
か っ た 可 能 性 と 冠 根 が 短 い ま ま 伸 長 が 停 止 し た 可 能 性 が 考 え ら れ
た 。 そ こ で 、 d 1 0 - 1 お よ び W T に お け る 冠 根 の 伸 長 を 経 時 的 に 観 察
し た 。W T で は 、発 芽 後 5 日 で 冠 根 の 発 生 が 目 視 で 確 認 で き た（ d a t a  
n o t  s h o w n）。 発 生 し た 冠 根 は 発 芽 後 6～ 9 日 に 急 激 に 伸 長 し た 後 、
発 芽 後 1 2 日 以 降 は ほ と ん ど 伸 長 し な く な っ た （ 図 3 5  g）。 d 1 0 - 1
に お い て も 冠 根 の 発 生 、伸 長 、伸 長 停 止 の 時 期 は W T と ほ ぼ 同 じ で
あ っ た 。し か し 、 d 1 0 - 1 で は 各 観 察 日 に お い て 冠 根 が 短 く 、最 終 的
に W T よ り も 短 い ま ま 伸 長 が 停 止 し た （ 図 3 5  g）。 し た が っ て 、 d
変 異 体 に お い て 冠 根 が 短 く な っ た の は 、 伸 長 が 停 止 す る タ イ ミ ン
グ が 変 化 し て い る わ け で は な く 、 伸 長 速 度 が 遅 く な っ て い る た め
と 考 え ら れ た 。  
 
3 - 3 - 3  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 冠 根 の 伸 長 を 促 進 す る  
 d 変 異 体 に お い て 冠 根 が 短 く な っ た 現 象 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に
よ る 影 響 な の か を 検 討 す る た め に 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 欠 失 変 異 体
で あ る d 1 0 - 1 お よ び ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 非 感 受 性 変 異 体 で あ る
d 1 4 - 1 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 外 因 的 に 与 え 、冠 根 の 伸 長 が 回 復 す る
の か 検 討 し た 。 合 成 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 一 種 で あ る G R 2 4 を 0 . 0 1、
0 . 1、 1μ M の 各 濃 度 で 与 え た と こ ろ 、 d 1 0 - 1 で は G R 2 4 の 濃 度 依 存
的 に 冠 根 の 伸 長 が 回 復 し 、1  μ M の G R 2 4 存 在 下 で は W T と 同 じ 長 さ
に な っ た （ 図 3 6  a）。 し か し な が ら 、 d 1 4 - 1 で は G R 2 4 を 与 え て も
冠 根 の 長 さ に 大 き な 変 化 は な か っ た （ 図 3 6  a）。 W T に お い て は 、 1  
μ M  の G R 2 4 を 与 え る こ と に よ り 冠 根 が や や 伸 長 し た 傾 向 が 見 ら れ
た が 、 有 意 な 冠 根 長 の 変 化 は 見 ら れ な か っ た （ 図 3 6  a）。  
 次 に W T お よ び d 1 4 - 1 に 対 し て さ ら に 高 濃 度 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
を 与 え 、 冠 根 の 長 さ を 比 較 し た 。 M i n a k u c h i  e t  a l .  （ 2 0 1 0） に よ
る と 、 1 0  μ M 以 上 の 高 濃 度 の G R 2 4 を W T に 与 え る と 、 W T に お い て
も 腋 芽 の 伸 長 が 阻 害 さ れ る こ と が 知 ら れ て い る 。そ こ で W T お よ び
d 1 4 - 1 を 1 0  μ M の G R 2 4 存 在 下 で 育 成 し た と こ ろ 、 W T で は 冠 根 の
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顕 著 な 伸 長 が 見 ら れ た （ 図 3 6  b）。 し か し 、 d 1 4 - 1 で は 冠 根 の 長 さ
に 変 化 は 見 ら れ な か っ た （ 図 3 6  b）。 以 上 の 結 果 よ り 、 d 1 0 - 1 お よ
び W T で は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ り 冠 根 の 伸 長 が 促 進 さ れ 、 d 1 4 - 1
で は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ る 冠 根 の 伸 長 が 見 ら れ な い こ と が 確 認
さ れ た 。  
 
図 3 6   ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ る 冠 根 長 の 変 化  
( a )  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ る 相 補 実 験 ． G R 2 4 濃 度 が 0 . 0 1 ,  0 . 1 ,  1  μ M に な る よ
う に ,  G R 2 4 （ 1 %  ア セ ト ン に 溶 解 ） を 培 地 に 加 え た ． M o c k  処 理 と し て 1 %  
ア セ ト ン を 加 え た ． 各 値 は 8 個 体 の 平 均 値 ± 標 準 偏 差 を 示 す ． n s ,  M o c k  
処 理 と の 有 意 差 な し ;   * * * :  有 意 水 準 0 . 1 % で M o c k  処 理 と 有 意 差 あ
り ．  
( b )  高 濃 度  ( 1 0  μ M )  の G R 2 4  添 加 に よ る 冠 根 長 の 変 化 ．  G R 2 4 濃 度 が
1 0  μ M に な る よ う に ,  G R 2 4 （ 1 %  ア セ ト ン に 溶 解 ） を 培 地 に 加 え た ． M o c k  
処 理 と し て 1 %  ア セ ト ン を 加 え た ． 各 値 は 8 個 体 の 平 均 値 ± 標 準 偏 差 を
示 す ． n s ,  M o c k  処 理 と の 有 意 差 な し ;   * * * :  有 意 水 準 0 . 1 % で M o c k  
処 理 と 有 意 差 あ り ．  
 
 
3 - 3 - 4  d 変 異 体 で は リ ン 欠 乏 に よ る 冠 根 の 伸 長 促 進 が 起 き な い  
 水 耕 培 養 液 で 育 成 し た イ ネ を 完 全 培 養 液 か ら リ ン 欠 乏 培 養 液 に
移 す と 、 一 時 的 に 冠 根 の 伸 長 が 促 進 さ れ 、 完 全 培 養 液 で 育 成 し た
時 よ り も 根 部 乾 物 重 が 増 加 す る （ 斉 藤 ・ 田 中  1 9 8 3）。 ま た 、 リ ン
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が 欠 乏 し た 状 態 で 植 物 を 育 成 す る と 、 根 お よ び 水 耕 液 に 含 ま れ る
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 濃 度 が 上 昇 す る こ と が 知 ら れ て い る（ U m e h a r a  
e t  a l .  2 0 0 8 ,  Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 7 ,  2 0 0 8 ,  L ó p e z - R á e z  e t  a l .  2 0 0 8）。
図 3 6 で 示 し た よ う に 、外 因 的 に ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 与 え る こ と に
よ り 冠 根 の 伸 長 は 促 進 さ れ る 。 こ れ ら の 結 果 か ら 一 つ の 可 能 性 が
考 え ら れ た 。 そ れ は リ ン 欠 乏 状 態 に お け る 冠 根 の 伸 長 が 、 ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン に よ る 影 響 で あ る 可 能 性 で あ る 。 そ こ で 、 こ の 可 能 性
を 検 証 す る た め に 、 W T、 d 1 0 - 1、 d 1 4 - 1 を リ ン 欠 乏 状 態 で 育 成 し 、
完 全 栄 養 状 態 で 育 成 し た 場 合 と 比 較 し た 。 斉 藤 ・ 田 中 （ 1 9 8 3） と
同 様 に 、W T を リ ン 欠 乏 状 態 で 育 成 す る と 、冠 根 の 伸 長 が 促 進 さ れ 、
冠 根 は 完 全 栄 養 状 態 で 育 成 し た 場 合 よ り も 約 1 5 %長 く な っ て い た
（ 図 3 7  a ,  c）。 一 方 、 d 1 0 - 1 変 異 体 お よ び d 1 4 - 1 変 異 体 で は リ ン
欠 乏 状 態 で 育 成 し て も 、冠 根 の 長 さ に 変 化 は な か っ た（ 図 3 7 b ,  c）。 
 
 
図 3 7   リ ン 欠 乏 と 根 の 成 長 の 観 察  
( a ,  b )  発 芽 後 1 4 日 の W T お よ び d 1 0 - 1  変 異 体 ． 左 は リ ン を 含 む 通 常 の 培
地  ( リ ン 酸 6 0 0  μ M ) で 育 成 し た も の  ( + P ) ,  右 は リ ン を  含 ま な い 培 地 で 育 成
し た も の  ( - P ) を 示 す ． 白 矢 印 は 種 子 根 ,  白 矢 頭 は 冠 根 を 示 す ． ス ケ ー ル バ
ー :  1  c m ．  
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( c )  リ ン 欠 乏 が 冠 根 長 に 及 ぼ す 影 響 ． 白 棒 は リ ン を 含 む 通 常 の 培 地  ( リ ン 酸  
6 0 0  μ M ) で 育 成 し た と き の 冠 根 長  ( + P ) ,  青 棒 は リ ン を  含 ま な い 培 地 で 育 成 し
た と き の 冠 根 長  ( - P ) を 示 す ． 各 値 は 1 8 個 体 の 平 均 値 ± 標 準 偏 差 を 示 す ． n s ,  
+ P 培 地 と の 有 意 差 な し ;   * * * :  有 意 水 準 0 . 1 % で + P 培 地 と 有 意 差 あ り ．  
 
3 - 3 - 5  d 変 異 体 で は 根 端 に お け る 細 胞 分 裂 が 抑 制 さ れ て い る  
根 端 は 根 冠 を 除 外 す る と 、 細 胞 の 活 動 状 態 に よ り 、 大 き く 分
裂 帯 と 伸 長 帯 に 分 け ら れ る （ r e v i e w e d  b y 森 田 ・ 阿 部  1 9 9 4 ,  
I s h i k a w a  a n d  E v a n s  1 9 9 5）。 根 端 分 裂 組 織 で 形 成 さ れ た 細 胞 は
分 裂 帯 に お い て 細 胞 分 裂 を 複 数 回 繰 り 返 し た 後 、 伸 長 帯 に お い
て 細 胞 伸 長 を 起 こ し 、 成 熟 細 胞 へ と 分 化 す る 。 分 化 し た 成 熟 細
胞 の 大 き さ は ほ と ん ど 変 わ る こ と は な い た め 、 根 の 伸 長 と い う
現 象 は 、 分 裂 帯 に お け る 細 胞 分 裂 と 伸 長 帯 に お け る 細 胞 伸 長 の
問 題 と し て 考 え る こ と が で き る 。  
d 変 異 体 に お い て 冠 根 の 伸 長 が 抑 制 さ れ て い る 原 因 が 細 胞 分
裂 の 変 化 に よ る も の な の か 、 細 胞 伸 長 の 変 化 に よ る も の な の か
を 解 析 す る た め に 、 ま ず 成 熟 細 胞 の 大 き さ を 比 較 し た 。 d 1 0 - 1
お よ び d 1 4 - 1 に お い て も 成 熟 細 胞 の 形 態 や 配 置 に 大 き な 変 化 は
な か っ た（ 図 3 8  a - c）。ま た 、成 熟 細 胞 の 長 さ も W T、d 1 0 - 1、d 1 4 - 1
の 間 で 大 き な 変 化 は な か っ た （ 図 3 8  d）。  
次 に 分 裂 帯 に つ い て 観 察 し た 。 分 裂 帯 の 細 胞 は 伸 長 帯 の 細 胞
や 分 化 し た 成 熟 細 胞 よ り も 小 さ い た め 、 プ ロ ピ ジ ウ ム ア イ オ ダ
イ ド に よ り 細 胞 膜 を 染 色 す る と 、 分 裂 帯 は よ り 強 く 染 色 さ れ て
い る よ う に 見 え た （ 図 3 3  e - g）。 W T、 d 1 0 - 1、 d 1 4 - 1 で 分 裂 帯 の
根 軸 方 向 の 長 さ を 比 較 す る と 、 d 1 0 - 1、 d 1 4 - 1 で は 分 裂 帯 が 短 く
な っ て い た（ 図 3 8  e - g）。よ り 詳 細 に 分 裂 帯 の 長 さ を 比 較 す る た
め に 、 静 止 中 心 か ら 細 胞 伸 長 し て い る 初 め の 細 胞 ま で の 長 さ を
測 定 し た （ 図 3 8  h - j）。 そ の 結 果 、 d 1 0 - 1  お よ び  d 1 4 - 1 で は W T
よ り も 分 裂 帯 の 長 さ が 短 く な っ て い る こ と が 確 認 さ れ た （ W T ,  
7 9 9± 7 4  μ m ;  d 1 0 - 1 ,  5 8 4± 8 6  μ m ;  d 1 4 - 1 ,  5 4 2± 1 0 2  μ m)。 分
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裂 帯 の 細 胞 の 大 き さ は W T、d 1 0 - 1、d 1 4 - 1 で 大 き な 差 は な か っ た（ 図
3 8  h - j）。  
 最 後 に 分 裂 帯 の 細 胞 数 に つ い て 計 測 し た 。 皮 層 に お い て 、 静 止
中 心 か ら 細 胞 伸 長 し て い る 初 め の 細 胞 ま で の 数 を 計 測 し た と こ ろ 、
d 1 0 - 1  お よ び  d 1 4 - 1 で は W T よ り も 細 胞 数 が 減 少 し て い た（ 図 3 8  k）。
以 上 の 結 果 よ り 、 d 1 0 - 1  お よ び  d 1 4 - 1 で は 細 胞 伸 長 よ り も 、 分 裂
帯 に お け る 細 胞 分 裂 が 抑 制 さ れ て い る と 考 え ら れ た 。  
 
図 3 8   根 の 細 胞 の 組 織 学 的 解 析   
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( a - c )  野 生 型  ( a ) ,  d 1 0 - 1  変 異 体  ( b ) ,  d 1 4 - 1  変 異 体 ( c )  の 成 熟 細 胞 （ 表
皮 ） ． ス ケ ー ル バ ー は 1 0 0  μ m を 示 す ． ( d )  表 皮 の 成 熟 細 胞 の 長 さ ． 各 値 は
3 6 ～ 5 4 細 胞 の 平 均 値 ± 標 準 偏 差 を 示 す ． n s ,  n o t  s i g n i f i c a n t  ( W T と の 有 意
差 な し ） ．  
( e - g )  根 の 先 端 部 の 垂 直 切 片 ．  白 矢 印 は 分 裂 帯 の 長 さ を 示 す ． ス ケ ー ル
バ ー は  1 0 0  μ m を 示 す ．  
( h - j )  分 裂 帯 と 伸 長 帯 の 細 胞 ． 野 生 型  ( h ) ,  d 1 0 - 1  変 異 体  ( i ) ,  d 1 4 - 1  変
異 体 ( j )  ． 白 矢 頭 は 分 裂 帯 と 伸 長 帯 の 境 界 を 示 す ． ス ケ ー ル バ ー は 1 0 0  μ m
を 示 す ．  
( k )  分 裂 帯 の 細 胞 数 ．  分 裂 帯 の 細 胞 数 は 、 皮 層 の 最 も 外 側 の 細 胞 列 で 静
止 中 心 か ら 伸 長 を 開 始 し て い る 細 胞 ま で を 計 測 し た ． 各 値 は 7 ～ 1 0 個 体 の 平
均 値 と 標 準 偏 差 を 示 す ． * * ,  * * * ,  有 意 水 準 1 % ,  0 . 0 1 % で 野 生 型 と 有 意 差 あ
り ．  
 
 92 
3 - 4  考 察  
 本 章 で は 、 ま ず ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 欠 失 変 異 体 お よ び 非 感 受 性
変 異 体 で あ る d 変 異 体 に お い て 、 冠 根 の 伸 長 が 抑 制 さ れ る こ と を
明 ら か に し （ 図 3 4、 表 3）、 合 成 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン G R 2 4 を d 1 0 - 1
変 異 体 お よ び d 1 4 - 1 変 異 体 に 与 え る と 、d 1 0 - 1 変 異 体 は 短 根 の 表 現
型 が 完 全 に 回 復 す る が 、d 1 4 - 1 変 異 体 で は 冠 根 の 伸 長 に 変 化 は な か
っ た こ と（ 図 3 5）、ま た 野 生 型 の イ ネ に 1 0  μ M と い う 高 濃 度 の G R 2 4
を 与 え る こ と で 冠 根 の 伸 長 が 促 進 さ れ る こ と を 示 し た（ 図 3 6）。以
上 の 結 果 よ り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 、 ま た は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 代
謝 物 は 、イ ネ に お い て 冠 根 の 伸 長 を 促 進 す る 働 き が あ る と 考 え た 。 
 地 上 部 の 成 長 と 地 下 部 の 成 長 は 相 互 依 存 的 に 関 連 し て お り 、 栄
養 成 長 期 の イ ネ に お い て は 、 地 上 部 と 地 下 部 の 重 量 比 を 示 す S / R
比 （ s h o o t - r o o t  r a t i o） は 、 環 境 条 件 が 一 定 の 場 合 、 大 き く 変 動
す る こ と な く 成 長 が 進 行 す る （ 森 田  1 9 9 4）。 そ の た め 、 一 般 的 に
地 上 部 が 成 長 不 良 の 個 体 は 、 地 下 部 の 成 長 も 不 良 に な る 。 先 の 章
で も 述 べ た よ う に 、d 変 異 体 の 地 上 部 は 多 分 げ つ か つ 矮 性 を 示 す こ
と か ら 、 発 芽 後 6 週 間 目 の d 変 異 体 に お い て 、 根 の 長 さ が 短 く な
り 根 量 が 減 少 し て い た こ と は 、 地 上 部 の 形 態 異 常 に よ り 光 合 成 の
効 率 が 低 下 し た こ と に よ る 間 接 的 な 影 響 で あ る 可 能 性 は 否 定 で き
な い 。し か し 、発 芽 後 1 4 日 の イ ネ に お い て は そ の 可 能 性 は 低 い と
考 え ら れ る 。 な ぜ な ら ば 、 発 芽 後 1 4 日 の イ ネ 個 体 は お お よ そ 第 3
葉 が 展 開 す る ス テ ー ジ で あ る が 、 一 般 に 第 3 葉 展 開 期 ま で の イ ネ
個 体 は 胚 乳 依 存 的 に 成 長 し て い る と さ れ て お り（ 星 川 1 9 7 7）、実 際
に 野 生 型 と d 変 異 体 で 地 上 部 の 成 長 （ 高 さ 、 分 げ つ 数 ） や 種 子 根
の 長 さ に 有 意 な 差 は 見 ら れ な か っ た （ d a t a  n o t  s h o w n）。 さ ら に 、
今 回 実 験 に 用 い た 培 地 に は シ ョ 糖 を 加 え て い た た め 、 冠 根 の 発 生
や 成 長 に 必 要 な 栄 養 分 は 十 分 に 足 り て い る と 考 え ら れ る 。 そ の た
め 、発 芽 後 1 4 日 の d 変 異 体 に お い て 鞘 葉 節 冠 根 が 野 生 型 よ り 短 く
な っ た の は 、 地 上 部 の 成 長 と は 独 立 し た 現 象 で あ り 、 ス ト リ ゴ ラ
ク ト ン が 冠 根 の 成 長 に 必 要 で あ る こ と を 示 し て い る と 考 え ら れ る 。 
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同 じ く 、 ト マ ト 、 シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ を 用 い た 実 験 で は 、 ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン の 欠 失 変 異 体 お よ び 非 感 受 性 変 異 体 の 側 根 密 度 が 増
加 す る こ と が 知 ら れ て お り 、 こ れ ら の 植 物 で は ス ト リ ゴ ラ ク ト
ン が 側 根 の 発 生 を 抑 制 し て い る と 考 え ら れ て い る（ K o l t a i  e t  a l .  
2 0 1 0 ,  K a p u l n i k  e t  a l .  2 0 1 0 ,  R u y t e r - S p i r a  e t  a l .  2 0 1 0）。 し
か し 、今 回 実 験 に 用 い た イ ネ に お い て は 、d 変 異 体 と 野 生 型 で 種
子 根 の 側 根 密 度 に ほ と ん ど 変 化 は な か っ た （ d a t a  n o t  s h o w n）。
こ れ は 双 子 葉 類 と 単 子 葉 類 の 根 系 の 違 い に 起 因 し た 種 間 差 で あ
る と 推 察 さ れ る 。ト マ ト や シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ な ど の 双 子 葉 類 で は 、
一 本 の 種 子 根 か ら 発 生 し た 多 数 の 側 根 が 根 系 を 主 に 構 成 し て い
る の に 対 し 、 イ ネ な ど の 単 子 葉 類 で は 、 茎 か ら 発 生 し た 不 定 根
で あ る 「 冠 根 」 が 根 系 を 主 に 構 成 し て い る 。 そ の た め 、 双 子 葉
類 で 見 ら れ た ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 側 根 の 発 生 を 抑 制 す る と い う
現 象 が 、 イ ネ に お い て 見 ら れ な か っ た こ と は 矛 盾 す る 結 果 で は
な い だ ろ う 。 し か し 、 今 回 の 実 験 で は 種 子 根 の 先 端 に 通 常 の 生
育 環 境 で は 見 ら れ な い 異 常 な 側 根 が 多 数 発 生 し て い る こ と か ら 、
側 根 の 発 生 を 正 し く 評 価 で き て い な い 可 能 性 も 考 え ら れ る （ 図
3 5）。イ ネ に お け る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン と 側 根 の 成 長 の 関 係 に つ い
て は さ ら に 研 究 を 進 め る 必 要 が あ る だ ろ う 。  
 ま た 、 図 3 8 に 示 し た よ う に 、 d 1 0 - 1 変 異 体 と d 1 4 - 1 変 異 体 で は
根 端 の 分 裂 帯 が 短 く な っ て お り 、分 裂 帯 の 細 胞 数 が 減 少 し て い た 。
d 変 異 体 と W T で は 根 の 細 胞 の 大 き さ は ほ と ん ど 同 じ で あ っ た こ と
か ら （ 図 3 8）、 d 変 異 体 に お い て は 根 端 分 裂 組 織 、 分 裂 帯 に お け る
細 胞 数 が 減 少 し て い た と 考 え ら れ た 。 つ ま り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
は 根 端 に お い て 細 胞 分 裂 を 促 進 す る 働 き が あ る と 考 え ら れ た 。 シ
ロ イ ヌ ナ ズ ナ に お い て も 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 欠 失 変 異 体 お よ び 非
感 受 性 変 異 体 で は 根 端 の 細 胞 数 が 減 少 す る こ と で 主 根 （ 種 子 根 ）
が 短 く な る こ と が 報 告 さ れ て お り 、 こ の 結 果 か ら も ス ト リ ゴ ラ ク
ト ン が 根 端 に お い て 細 胞 分 裂 を 促 進 し て い る こ と が 示 唆 さ れ る
（ K a p u l n i k  e t  a l .  2 0 1 0 ,  R u y t e r - S p i r a  e t  a l .  2 0 1 0）。 ス ト リ ゴ
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ラ ク ト ン が ど の よ う に 細 胞 分 裂 を 制 御 し て い る の か に 関 し て は 、
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン お よ び オ ー キ シ ン に 関 す る 突
然 変 異 体 の 解 析 よ り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が オ ー キ シ ン の 局 在 を 制
御 す る こ と で 細 胞 分 裂 を 促 進 し て い る と 考 え ら れ て い る
（ K a p u l n i k  e t  a l .  2 0 1 0 ,  R u y t e r - S p i r a  e t  a l .  2 0 1 0）。 オ ー キ シ
ン は 側 根 や 不 定 根 の 形 成 過 程 に お い て 、 サ イ ク リ ン と サ イ ク リ ン
依 存 性 キ ナ ー ゼ の 発 現 を 誘 導 し 、 細 胞 分 裂 を 制 御 し て い る （ f o r  
r e v i e w  s e e  関 根  2 0 0 0）。 し た が っ て 、 根 端 分 裂 組 織 に お い て は 、
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は オ ー キ シ ン を 介 し て サ イ ク リ ン お よ び サ イ ク
リ ン 依 存 性 キ ナ ー ゼ の 発 現 を 制 御 し 、 細 胞 分 裂 を 制 御 し て い る と
予 想 さ れ る 。 し か し 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 細 胞 分 裂 制 御 に 関 し て
は ま だ 明 ら か に な っ て い な い こ と も 多 い 。 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 腋
芽 の 伸 長 を 抑 制 す る 働 き が あ る ほ か （ G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  2 0 0 8 ,  
U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8）、 中 胚 軸 の 伸 長 も 抑 制 す る こ と が 知 ら れ て
い る （ H u  e t  a l .  2 0 1 0）。 こ れ ら の 組 織 に お い て は 、 ス ト リ ゴ ラ ク
ト ン は 細 胞 分 裂 を 抑 制 し て い る と 考 え ら れ る 。 一 方 、 d 変 異 体 は
W T よ り も 茎 が 細 い こ と か ら 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 茎 の 形 成 層 に お
い て は 細 胞 分 裂 を 促 進 し て い る と 考 え ら れ る 。 以 上 の よ う に ス ト
リ ゴ ラ ク ト ン は 組 織 に 依 存 し て 細 胞 分 裂 を 促 進 的 に も 抑 制 的 に も
制 御 し て い る と 考 え ら れ る が 、 そ の メ カ ニ ズ ム に つ い て は ま だ 分
か っ て お ら ず 、 今 後 さ ら に 研 究 を 進 め る 必 要 が あ る 。  
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結論  
 
枝 分 か れ （ 分 枝 ） と い う 現 象 は 、 植 物 の 形 態 形 成 に お い て 重 要 な
現 象 の １ つ で あ る 。 特 に イ ネ に お い て は 、 枝 分 か れ は 分 げ つ と 呼 ば
れ 、 収 量 に 直 接 的 に 影 響 す る こ と か ら 、 農 業 的 に も 重 要 な 意 味 を 持
つ 。 そ の た め 、 イ ネ の 分 げ つ 制 御 の メ カ ニ ズ ム を 明 ら か に す る こ と
は 、 重 要 な 研 究 課 題 で あ る 。  
イ ネ の 分 げ つ 制 御 メ カ ニ ズ ム に つ い て 解 明 す る た め 、ま ず 初 め に 、
分 げ つ が 極 端 に 増 加 す る 突 然 変 異 体 で あ る d 変 異 体（ d 3、d 1 0、d 1 4、
d 1 7、d 2 7）を 用 い て 、形 態 学 的 な 観 察 と 分 子 遺 伝 学 的 な 解 析 を 行 い 、
d 変 異 体 で は 脇 芽 の 休 眠 が 弱 く な っ て い る こ と 、D 1 0 と D 1 4 遺 伝 子 が 、
そ れ ぞ れ カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 と 加 水 分 解 酵 素 を コ ー ド す る 遺
伝 子 で あ る こ と を 明 ら か に し た（ 第 1 章 ）。次 に 、 D 1 4 遺 伝 子 の 機 能
に つ い て 明 ら か に す る た め 、 植 物 の 枝 分 か れ を 制 御 す る 植 物 ホ ル モ
ン で あ る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 用 い て 相 補 実 験 を 行 い 、 D 1 4 遺 伝 子 が
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 ま た は シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与 し て い る こ と を
明 ら か に し た（ 第 2 章 ）。さ ら に 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が 根 の 形 態 に 及
ぼ す 影 響 に つ い て 解 析 を 行 い 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン が リ ン 酸 欠 乏 時 に
根 の 伸 長 を 促 進 す る こ と を 明 ら か に し た（ 第 3 章 ）。以 上 の 実 験 の 結
果 、 本 研 究 で は 次 の よ う な 結 論 を 得 た 。  
 
１  D 1 0 お よ び D 1 4 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 介 し て 、 イ ネ の 分 げ つ を
抑 制 的 に 制 御 す る 遺 伝 子 で あ る 。  
 d 変 異 体 （ d 3、 d 1 0、 d 1 4、 d 1 7、 d 2 7） は 、 茎 や 葉 が 短 く な る 矮 性
と い う 表 現 型 と 、 分 げ つ が 極 端 に 増 加 す る 多 分 げ つ 性 と い う ２ つ の
形 態 学 的 な 表 現 型 を 示 す 変 異 体 で あ る（ 図 4、6）。d 変 異 体 で は 腋 芽
の 形 成 は 正 常 に 行 わ れ て い る が（ 図 5）、形 成 さ れ た 腋 芽 の ほ と ん ど
が 休 眠 す る こ と な く 成 長 し て い た （ 図 4）。 そ の た め 、 d 変 異 体 の 原
因 遺 伝 子 D 3、 D 1 0、 D 1 4、 D 1 7、 D 2 7 は 、い ず れ も イ ネ の 腋 芽 成 長 を 抑
制 的 に 制 御 し て い る と 考 え ら れ た 。  
 96 
 マ ッ プ ベ ー ス ド ク ロ ー ニ ン グ に よ り 原 因 遺 伝 子 を 特 定 し た 結 果 、
D 1 0 は カ ロ テ ノ イ ド 酸 化 開 裂 酵 素 O s C C D 8 を コ ー ド す る 遺 伝 子 で あ り
（ 図 8、 9）、シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ M A X 4 の ホ モ ロ グ で あ る こ と が 明 ら か に
な っ た（ 図 1 0）。ま た 、D 1 4 は 加 水 分 解 酵 素 と 予 想 さ れ る タ ン パ ク 質
を コ ー ド す る 遺 伝 子 で あ る こ と が 明 ら か に な っ た（ 図 1 1、1 2、1 3）。  
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の m o r e  a x i l l a r y  g r o w t h  ( m a x )変 異 体 は 、 d 変 異
体 と 同 様 に 、 腋 芽 の 休 眠 が 弱 く な る こ と で 、 分 枝 が 極 端 に 増 加 す る
変 異 体 で あ り 、 こ れ ま で に m a x 1 ,  2 ,  3 ,  4 変 異 体 が 報 告 さ れ て い た
（ S t i r n b e r g  e t  a l .  2 0 0 2、B o o k e r  e t  a l .  2 0 0 4、S o r e f a n  e t  a l .  2 0 0 5）。
T u r n b u l l  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  に よ る m a x 変 異 体 を 用 い た 接 木 実 験 の 結 果
か ら 、 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 す る 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 存 在 が 示 唆 さ れ
て お り 、 M A X 2 は 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 受 容 ま た は シ グ ナ ル 伝 達 に 、
M A X 1、 M A X 3、 M A X 4 は 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生 合 成 に 関 与 し て い る と
考 え ら れ て い た 。既 に 単 離 さ れ て い た イ ネ の D 3 は 、 F - b o x タ ン パ ク
質 を コ ー ド し て お り 、シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の M A X 2 の ホ モ ロ グ で あ る こ と
が 明 ら か に な っ て い た （ I s h i k w a  e t  a l .  2 0 0 5）。 ま た 、 同 じ く D 1 7
は C C D 7 を コ ー ド す る M A X 3 の ホ モ ロ グ で あ る こ と が 明 ら か に な っ て
い た （ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8）。 D 3、 D 1 0、 D 1 7 が M A X 2、 M A X 4、 M A X 3
と ホ モ ロ グ の 関 係 に あ っ た こ と か ら 、 イ ネ に お い て も シ ロ イ ヌ ナ ズ
ナ と 同 じ く 、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 が 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 的 に 制 御 し て
お り 、 D 3、 D 1 0、 D 1 7 遺 伝 子 は こ の 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生 合 成 ま た
は 受 容 ・ シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ た 。  
D 1 0 お よ び D 1 4 遺 伝 子 の 発 現 パ タ ー ン を 解 析 す る と 、d 変 異 体（ d 3、
d 1 0、 d 1 4、 d 1 7、 d 2 7） で は 生 合 成 に 関 与 す る と 予 想 さ れ た D 1 0 遺 伝
子 の 発 現 が 大 き く 上 昇 し て お り （ 図 1 8）、 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 の 生
合 成 に は 、 D 1 0 の 発 現 を 制 御 す る 負 の フ ィ ー ド バ ッ ク が 存 在 し て い
る と 考 え ら れ た 。ま た 、こ の 結 果 か ら 、 D 3、 D 1 0、 D 1 7  だ け で は な く
D 1 4、D 2 7 も 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 を 介 し た 共 通 し た 経 路 で 機 能 し て い
る と 考 え ら れ た 。  
 腋 芽 の 成 長 制 御 メ カ ニ ズ ム と し て 古 く か ら 知 ら れ て い る 頂 芽 優 勢
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と い う 現 象 と 、新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 と の 関 係 に つ い て 検 討 す る た め 、
d 変 異 体 を 用 い て D e c a p i t a t i o n 実 験 を 行 っ た 。  イ ネ は 、栄 養 成 長
期 に は 茎 が ほ と ん ど 伸 長 せ ず 、D e c a p i t a t i o n 処 理 を 行 う こ と が 難 し
か っ た た め 、 ま ず 生 殖 成 長 期 の 個 体 を 材 料 に 用 い 、 穂 を 取 り 除 く こ
と で D e c a p i t a t i o n 処 理 と 同 様 の 効 果 が あ る こ と を 確 認 し た（ 図 2 0）。
次 に 切 断 面 に オ ー キ シ ン を 与 え る こ と で D e c a p i t a i o n 処 理 の 効 果 が
打 ち 消 さ れ る こ と を 確 認 し た （ 図 2 0）。 こ れ ら の 結 果 に よ り 、 イ ネ
に お い て も 、 オ ー キ シ ン を 介 し た 頂 芽 優 勢 が 機 能 し て い る こ と が 確
か め ら れ た 。  
d 1 0 変 異 体 で は 、 D e c a p i t a t i o n 処 理 を し な く て も 、 通 常 は 休 眠 し
て い る 腋 芽 が 成 長 し て い る た め （ 図 2 1、 2 2）、 頂 芽 優 勢 が 弱 く な っ
て い る と 考 え ら れ た 。 ま た 、 d 1 0 変 異 体 で は オ ー キ シ ン の 内 生 量 が
増 加 し て い る に も 関 わ ら ず 頂 芽 優 勢 が 弱 く な っ て い る こ と（ 図 2 3）、
ま た D 1 0 遺 伝 子 の 発 現 は 、 D e c a p i t a i o n 処 理 を す る こ と で 減 少 し 、
切 断 面 に オ ー キ シ ン を 与 え る と 維 持 さ れ る （ 図 2 5） こ と か ら 、 D 1 0
は オ ー キ シ ン の 下 流 で 頂 芽 優 勢 を 制 御 し て い る こ と が 示 唆 さ れ た 。
し か し 、 d 1 0 変 異 体 に お い て も 、 切 断 面 に オ ー キ シ ン を 塗 布 す る こ
と で 、完 全 で は な い も の の 腋 芽 の 成 長 が 抑 制 さ れ る（ 図 2 2）こ と か
ら 、 D 1 0 を 介 さ ず に オ ー キ シ ン が 頂 芽 優 勢 を 制 御 す る 経 路 も 存 在 す
る と 考 え ら れ た 。  
そ の 後 、 U m e h a r a  e t  a l .  ( 2 0 0 8 )お よ び  G o m e z - R o l d a n  e t  a l .  
( 2 0 0 8 )に よ っ て 、 腋 芽 成 長 を 制 御 し て い る 新 規 ホ ル モ ン 様 物 質 が 、
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン で あ る こ と が 明 ら か に な っ た 。d 3 変 異 体 は ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 非 感 受 性 を 示 す （ 図 3 1、 U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8）
こ と か ら 、D 3 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 ま た は シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与
し て い る と 考 え ら れ た 。ま た 、 d 1 0、 d 1 7 変 異 体 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
に 対 し て 感 受 性 を 示 す （ 図 3 0、 3 1、 U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8） こ と か
ら 、 D 1 0、 D 1 7 は ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 合 成 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ
た 。  
一 方 、 d 1 4 変 異 体 は 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 外 生 的 に 供 与 し て も 、
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表 現 型 が 回 復 せ ず （ 図 3 0、 3 1）、 内 生 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン 量 が 大 き く
増 加 し て い た（ 図 3 2）た め 、 d 3 変 異 体 と 同 じ く 、ス ト リ ゴ ラ ク ト ン
の 受 容 ま た は シ グ ナ ル 伝 達 に 関 与 し て い る と 考 え ら れ た 。  
K a g i y a m a  e t  a l .  ( 2 0 1 3 )、 H a m i a u x  e t  a l .  ( 2 0 1 2 )に よ り D 3 と D 1 4
が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 存 在 下 で 、 直 接 結 合 す る こ と が 確 か め ら れ て
い る た め 、D 3 と D 1 4 の 複 合 体 が ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 受 容 体 で あ る と
考 え ら れ る 。  
 
２  ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 、 リ ン 酸 欠 乏 時 に 根 の 伸 長 を 促 進 す る 。  
近 年 の 研 究 に よ り 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に は 大 き く ２ つ の 機 能 が あ
る こ と が 明 ら か に さ れ た 。 １ つ は 根 か ら 分 泌 さ れ た ス ト リ ゴ ラ ク ト
ン が A M 菌 の 共 生 を 促 す 機 能 （ A k i y a m a  e t  a l .  2 0 0 5） で あ る 。 ２ つ
め は 植 物 体 内 で 腋 芽 の 成 長 を 制 御 す る 植 物 ホ ル モ ン と し て の 機 能
（ U m e h a r a  e t  a l .  2 0 0 8） で あ る 。  
 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 、 植 物 が リ ン 酸 欠 乏 に 直 面 し た と き に 内 生
量 が 増 加 す る こ と た め （ Y o n e y a m a  e t  a l .  2 0 0 7 ( 1 ) ,  Y o n e y a m a  e t  a l .  
2 0 0 7 ( 2 ) ,  U m e h a r a  e t  a l .  2 0 1 0）、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 土 壌 有 効 態 リ
ン が 欠 乏 し た 時 に 、 地 上 部 で は 分 枝 を 抑 制 し て 限 ら れ た リ ン 資 源 を
少 数 の 枝 に 集 中 投 資 し 、一 方 で 地 下 部 で は A M 菌 の 共 生 を 促 進 し て リ
ン 酸 の 吸 収 を 促 進 し て い る と 考 え ら れ る よ う に な っ た 。  
し か し 、 本 研 究 の 結 果 、 イ ネ に お い て は 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は こ
れ ら ２ つ の 効 果 だ け で は な く 、「根 の 伸 長 促 進 」と い う 効 果 に よ っ て
も 、 リ ン 酸 欠 乏 に 対 す る 適 応 を 行 っ て い る と 考 え ら れ た 。  
播 種 後 6 週 間 の d 1 0、d 1 4 変 異 体 の 根 の 形 態 を 観 察 す る と 、野 生 型
よ り も 根 の 長 さ は 短 く な り 、乾 物 重 は 小 さ く な っ て い た（ 図 3 4、表
3）。 播 種 後 1 4 日 の d 3、 d 1 0、 d 1 4、 d 1 7、 d 2 7 変 異 体 に お い て 、 種 子
根 と 冠 根 の 成 長 を 野 生 型 と 比 較 し た と こ ろ 、 種 子 根 の 長 さ と 冠 根 の
数 は 野 生 型 と 有 意 差 が な か っ た が （ 図 3 5）、 冠 根 の 長 さ は 野 生 型 よ
り 有 意 に 短 く な っ て い た （ 図 3 5）。  
 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に 対 し て 感 受 性 の d 1 0 変 異 体 と 非 感 受 性 の d 1 4
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変 異 体 に 、外 生 的 に 合 成 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン G R 2 4 を 与 え 、冠 根 の 長 さ
が 回 復 す る か 相 補 試 験 を 行 っ た と こ ろ 、 d 1 0 変 異 体 は ス ト リ ゴ ラ ク
ト ン の 濃 度 依 存 的 に 冠 根 の 長 さ が 回 復 し た の に 対 し 、 d 1 4 変 異 体 は
ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 濃 度 に 関 わ ら ず 冠 根 が 短 い ま ま だ っ た（ 図 3 6）。
高 濃 度 の ス ト リ ゴ ラ ク ト ン を 与 え る と 野 生 型 で は 冠 根 が 伸 長 し た が 、
d 1 4 変 異 体 で は 変 化 は な か っ た（ 図 3 6）。以 上 の 結 果 か ら 、ス ト リ ゴ
ラ ク ト ン に は 冠 根 の 伸 長 を 促 進 す る 効 果 が あ る と 考 え ら れ た 。  
 イ ネ で は 、 水 耕 培 養 液 で 育 成 し た 個 体 を リ ン 酸 欠 乏 培 養 液 に 移 す
と 、 一 時 的 に 冠 根 の 伸 長 が 促 進 す る こ と が 知 ら れ て い る （ 斉 藤 ・ 田
中  1 9 8 3）。 実 際 に 、 野 生 型 の イ ネ を 、 リ ン 酸 を 含 む 培 地 で 発 芽 さ せ
た 後 、 リ ン 酸 を 含 ま な い 培 地 で 育 成 す る と 一 時 的 に 冠 根 が 伸 長 し た
（ 図 3 7）。一 方 、d 1 0 変 異 体 お よ び d 1 4 変 異 体 は 同 様 の 試 験 を 行 っ て
も 、 冠 根 の 伸 長 が 観 察 さ れ な か っ た （ 図 3 7）。 従 っ て 、 イ ネ が リ ン
酸 欠 乏 時 に 一 時 的 に 冠 根 を 伸 長 さ せ る 現 象 は 、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に
依 存 す る 現 象 で あ る と 考 え ら れ た 。  
 d 1 0、 d 1 4 変 異 体 と 野 生 型 の 根 端 分 裂 組 織 を 比 較 す る と 、伸 長 帯 お
よ び 分 裂 帯 の 細 胞 の 大 き さ に 違 い は な か っ た が （ 図 3 8）、 d 1 0、 d 1 4
変 異 体 は 分 裂 帯 が 短 く 、 細 胞 数 が 少 な く な っ て い た （ 図 3 8）。 従 っ
て 、 d 変 異 体 は 細 胞 伸 長 で は な く 、 分 裂 帯 に お け る 細 胞 分 裂 が 抑 制
さ れ た 結 果 、 根 が 短 く な っ て い る と 考 え ら れ た 。 す な わ ち 、 ス ト リ
ゴ ラ ク ト ン に は 根 の 細 胞 分 裂 を 促 進 す る 効 果 が あ る と 考 え ら れ た 。  
 土 壌 か ら リ ン 酸 を 吸 収 す る に は 、 根 長 が 長 い 方 が 有 利 で あ る た め
（ 米 山 ら 1 9 9 0）、 ス ト リ ゴ ラ ク ト ン に よ っ て 根 の 伸 長 が 促 進 さ れ る
こ と は 、 イ ネ が リ ン 酸 欠 乏 の 状 態 に 陥 っ た と き に 、 土 壌 か ら の リ ン
酸 吸 収 を 促 進 す る た め に 行 う 応 答 反 応 の １ つ で あ る と 考 え ら れ た 。  
 以 上 を ま と め る と 、 イ ネ の リ ン 酸 欠 乏 に 対 す る 応 答 反 応 は 、 ① 限
ら れ た リ ン 酸 資 源 を 節 約 す る た め に 、 腋 芽 の 成 長 を 抑 制 し て 分 げ つ
の 発 生 を 抑 え る 、② 土 壌 か ら の リ ン 酸 吸 収 を 促 進 す る た め に 、 A M 菌
の 共 生 を 促 す と と も に 、 自 身 の 根 系 を 伸 長 さ せ る 、 と い う ２ つ の 戦
略 で 成 り 立 っ て い る と 考 え ら れ た 。そ し て 、 D 1 0、 D 1 4 遺 伝 子 と 、こ
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れ ら 遺 伝 子 に よ っ て 制 御 さ れ て い る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン は 、 イ ネ の リ
ン 酸 欠 乏 に 対 す る 応 答 反 応 を 統 合 制 御 す る 役 割 を 担 っ て い る と 考 え
ら れ る 。 本 研 究 に よ っ て 、 イ ネ の 分 げ つ 制 御 メ カ ニ ズ ム と 、 そ の メ
カ ニ ズ ム の 中 心 に 位 置 す る ス ト リ ゴ ラ ク ト ン の 機 能 に つ い て 、 一 部
を 明 ら か に で き た こ と は 、 大 き な 意 義 を 持 つ こ と と 考 え ら れ る 。  
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